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Biologiset yhteisöt ja ekosysteemit ovat monimutkaisia ja niissä esiintyy vaihtelua sekä 
spatiaalisesti että temporaalisesti (Poff 1997). Paikallisten biologisten yhteisöjen 
kokoonpanon ennustaminen ja ymmärtäminen on pitkään ollut yksi ensisijainen ekologeja 
ja virtavesitutkijoita kohtaava haaste (Poff 1997). Ilmaston lämpeneminen sekä jäätiköiden 
ja lumen sulaminen muuttaa luultavasti monien lajien elinalueita ja levinneisyyttä (Parmesan 
2006, Muhlfeld et al. 2011). Vuoristoisilla alueilla elävien lajien ekologiaa ja vaatimuksia 
tutkimalla voidaan arvioida ilmastonmuutoksen vaikutuksia eri mittakaavoilla (Muhlfeld et 
al. 2011).  
Eliöyhteisön rakenne ja ekosysteemiprosessit vaihtelevat korkeusgradientilla (Sundqvist et 
al. 2013), minkä takia korkeusgradienteilta tehdyillä lajirunsaustutkimuksilla on 
mahdollisuus lisätä tietoamme suuren mittakaavan monimuotoisuusmekanismeista ja ne 
tarjoavatkin otollisen testiympäristön luonnon monimuotoisuuden ymmärtämiseen (Grytnes 
& McCain 2007). Korkeusgradientit sopivat erityisen hyvin sekä lajirunsaustutkimuksiin, 
ilmaston tutkimiseen että historiallisten tekijöiden tutkimuksiin niiden 
mittakaavaherkkyyden johdosta, sillä nämä tekijät vaihtelevat gradientilla itsellään sekä 
gradientin maantieteellisen sijainnin mukaan (Rahbek 2005). Korkeusgradientit sopivat 
lajirikkauden tutkimiseen neljästä syystä: Ympäri maapalloa löytyvät toistettavat gradientit, 
mittakaava, teoreettisten testien voimakkuus ja lajien vaihtelevuus (McCain 2009).  
Suurin osa korkeusgradientteja koskevista tutkimuksista on tehty useilta eri vuorilta ja 
useasta eri lajista sekä kasveilla että eläimillä (Rahbek 1995; Brown 2001; McCain 2004; 
Wang et al. 2011; Hoiss et al. 2012, Wang et al. 2016). Sekä tutkimusten mittakaavojen että 
laajuuksien vaihtelevuus voi olla yksi syy siihen, että tutkimustulosten säännönmukaisuudet 
ja niistä muodostetut lajirunsausmallit vaihtelevat eri systeemeissä. Toinen syy voi olla eri 
vuoristojen erilaiset alueelliset ilmasto- ja evolutiiviset historiat, jotka vaikuttavat myös 
paikalliseen lajistoon (Sanders & Rahbek 2012). 
Lajirunsauden ja ekosysteemien toimintojen tutkiminen korkeusgradienteilla on tärkeää, 
jotta voidaan ymmärtää maailmanlaajuisen ilmastonmuutoksen vaikutusta, määrittää lajien 
levinneisyyttä laajalla mittakaavalla, sekä eritellä vaihtoehtoisia hypoteeseja lajirunsauksiin 
vaikuttavista mekanismeista ja ympäristön vaikutuksista yhteisöjen kokoonpanoon 
(Soininen 2012, Hoiss et al. 2012, Sundqvist et al. 2013). Ilmaston lämmetessä 
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biodiversiteetin hallinnan ja säilyttämisen kannalta on ensiarvoisen tärkeää ymmärtää mitkä 
eri taustalla vaikuttavat tekijät ja prosessit vaikuttavat lajirunsauksiin. 
Piilevät sopeutuvat tutkimukseen hyvin, sillä ne ovat jokiekosysteemin lajirikkaimpia 
perustuottajia (Jüttner et al. 2010), jotka ovat levinneet maailmanlaajuisesti sekä 
makeanveden, että suolaisen veden ekosysteemeihin, ja niitä löytyy lähes mistä vaan missä 
vesi on läsnä (Potapova & Charles 2002). Piilevien tutkimus ja ekologian ymmärrys on 
pitkään keskittynyt temperaalisille alueille, mutta ilmastonmuutoksen johdosta tutkimus on 
alkanut keskittyä yhä enemmän arktisille alueille (Anderson 2000). Aikaisempien 
tutkimusten (Potapova & Charles 2002, Soininen et al. 2007, Vyverman et al. 2007, Jüttner 
et al. 2010, Passy et al. 2010, Tang et al. 2013, Wang et al. 2016) mukaan mikro-organismien 
lajirunsauksien taustalla vaikuttavat tekijät vaihtelevat mm. tutkimusalueen, mittakaavan ja 
tutkittavan lajin mukaan, minkä takia on tärkeää tutkia aihetta lisää ja löytää mikro-
organismien lajirunsauden ja korkeuden suhteen taustalla vaikuttavat tekijät. 
Tässä tutkimuksessa vastaan seuraaviin kysymyksiin: 
1. Miten piilevien lajirunsaus ja lajiston tasaisuus muuttuu korkeuden funktiona? 
2. Mitkä ympäristötekijät vaikuttavat lajirunsauden ja lajiston tasaisuuden vaihteluun?  
3. Ovatko korkeammalla kasvavat yhteisöt fylogeneettisesti keskittyneempiä, eli lajit 
ovat läheisiä sukulaisia keskenään?  
2. Miten paikalliset lajiyhteisöt muodostuvat? 
 
2.1 Lajien levinneisyyteen vaikuttavat tekijät 
Alueellisten ja paikallisten prosessien roolien ymmärtäminen paikallisen lajiston 
muokkautumisessa on ensisijaisen tärkeää jotta voidaan ymmärtää lajiyhteisöjen rakenteita 
(Ricklefs 1987, Caley &Schluter 1997 ja Vanormelingen 2008). On tärkeä tiedostaa 
suuremmilla mittakaavoilla tapahtuvat prosessit, sillä paikallista lajistoa rajoittaa 
voimakkaasti myös ympäröivien alueiden lajirunsaus (Caley & Schluter 1997). Ricklefsin 
(1987) mukaan lajin leviäminen johonkin tiettyyn paikalliseen yhteisöön riippuu 
alueellisista dispersaaliprosesseista, historiallisista sattumista ja menneistä suurilmasto-
olosuhteista, sekä mm. maantieteellisistä leviämisesteistä. Poff (1997) ehdotti että 
paikallinen lajisto voitaisiin kuvata lajien toiminnallisten suhteiden ja habitaattipiirteiden 
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yhteyksien kautta. Habitaattipiirteet ovat kullekin lajille ominaisia piirteitä, jotka vaikuttavat 
yksittäisen lajin todennäköisyyteen esiintyä tietyllä paikalla (Soininen 2007). 
Habitaattipiirteet voidaan järjestää sekä hierarkisesti eri tasoille että eri mittakaavaskaalalle. 
Eri mittakaavoissa tutkittuna habitaattipiirteitä voidaan kutsua suodattimiksi, jotka 
vaikuttavat yksittäisen lajin todennäköisyyteen esiintyä tietyllä paikalla. Paikalliseen 
yhteisöön päästääkseen, täytyy jokaisen alueellisen lajipoolin lajin läpäistä näitä niin 
kutsuttuja sisäkkäisiä suodattimia (Hillebrand & Blenkner 2002). Läpäistäkseen 
suodattimen, lajien täytyy omata soveltuvat toiminnalliset piirteet, jotka sopivat yhteen 
selektiivisen suodattimen kanssa (Kuva 1). 
 
Kuva 1. Paikallinen lajisto muodostuu niistä alueellisen lajipoolin lajeista, jotka ovat läpäisseet 
alueellisen dispersaalisuodattimen sekä paikallisen ympäristösuodattimen (Hillebrand & Blenkner 
2002, kuva tekijän muokkaama). 
Historiasuodatin määrittää alueellisen lajipoolin ja se koostuu suuren mittakaavan 
historiallisista, ilmastollisista ja evolutiivisista tekijöistä, kuten dispersaalikyvystä ja 
lajiutumisesta (Hillebrand & Blenckner 2002). Alueellisen lajiston määrittää käytännössä 
dispersaalisuodatin, johon kuuluvat dispersaalietäisyys, sekä lisääntymisominaisuuksien 
määrä (Soininen 2007; 2011). Lopuksi paikallisen lajiston määrittää ympäristösuodatin, 
johon kuuluu lajien sopeutuminen paikallisiin ympäristöolosuhteisiin, piilevillä mm. 
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laidunnukseen, veden fysikaalisiin ja kemiallisiin olosuhteisiin sekä niiden kilpailukykyyn 
paikallisessa yhteisössä (Soininen 2007; 2011).  
Ympäristösuodatin koostuu habitaatin ominaisuuksista, jotka vaikuttavat mm. lajin 
sopeutumiseen paikallisessa abioottisessa ja bioottisessa ympäristössä, muutoksiin 
fysikaalisissa ja kemiallisissa olosuhteissa ja lajien kilpailukykyyn paikallisessa yhteisössä 
(Soininen 2011). Tällaisia ovat esim. lämpötila, stressi, partikkelikoko ja virtaama. 
Tutkimuksessa ongelmaksi saattaa muodostua suodattimen ajoittaminen oikealle 
mittakaavalle sekä tilallisesti että ajallisesti (Poff 1997). Esimerkiksi lämpötila, joka 
vaikuttaa lajirunsauteen, vaihtelee monella mittakaavalla esim. ilmaston, korkeuden, 
maankäytön, varjostuksen ja pohjaveden kautta.  
2.2 Tuottavuuden ja lajirunsauden välinen suhde 
Tuottavuudella tarkoitetaan sitä hiilen määrää joka muuttuu biomassaksi tietyllä alueella 
tiettynä aikana (Waide et al. 1999). Tuottavuutta pidetään lajien rinnakkaiselon, diversiteetin 
ja lajiyhteisön koostumuksen pääasiallisena määräävänä tekijänä (Chase 2003). 
Ekosysteemin tuottavuus vaihtelee usein ilmaston mukaan, joka taas vaihtelee korkeuden ja 
latitudin suhteen (Sundqvist et al. 2013). Nykyilmaston merkitystä tuottavuuden 
määrittäjänä on arvioitu mm. Hawkinsin ja muiden (2003) katsauksessa, jossa vertailtiin 
energiahypoteesin ja tuottavuushypoteesin vaikutuksia lajirunsausgradientteihin. 
Energiateoria on ilmastollisiin muuttujiin perustuva hypoteesi, jonka perusajatuksen mukaan 
vapaana olevan energian määrä luo ja ylläpitää lajirunsausgradientteja maapallolla. 
Tuottavuusteoria taas perustuu ajatukseen, että energia rajoittaa taksonomista lajirunsautta 
ns. ravinnetasojen kautta (Hawkins et al. 2003). Esimerkiksi Wright (1983) esitti että 
ravintoketjun pohjalla olevaa kasvien lajirunsautta rajoittaa pääasiallisesti auringon energia 
ja eliöille vapaana olevan veden määrä. Myös Hawkinsin ja muiden (2003) mukaan energia 
ja vesi, tai niiden välinen tasapaino selittivät lajien levinneisyyttä enemmän kuin muut 
ilmastolliset muuttujat. Mitä korkeammalle mennään, sitä pienempi on yleensä kasvien 
biomassa ja maanpäällinen netto primäärituottavuus (NPP), sillä tuottavuuden on katsottu 
pienenevän lämpötilan laskiessa (Whittaker 1974). Whittakerin (1975) mukaan yhteisön 
tuottavuuden suhde ilmastoon on monimutkainen ja epälineaarinen. Arktis-alpiinisissa 
ympäristöissä tuottavuutta rajoittaa kuitenkin ensisijaisesti lämpötila ja siihen sidottu 
kasvukausi eikä esimerkiksi kosteus (Whittaker 1975).  
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Ekologit ovat väitelleet yli kolmenkymmenen vuoden ajan tuottavuuden ja lajirunsauden 
välisestä suhteesta ja siitä miten se vaikuttaa paikalliseen lajirunsauteen (Adler et al. 2011). 
Tuottavuuden vaikutusta lajirunsauteen on tutkittu paljon ja tutkimuksista saadut tulokset 
ovat olleet keskenään hyvinkin poikkeavia (Rahbek 1995; 1997, Waide et al. 1999, Adler et 
al. 2011). Perinteinen näkemys on ollut se, että primäärituottavuus on lajirunsauden taustalla 
vaikuttava ja sitä määrittävä tekijä (Rozenweig 1991). Cardinale ja muut (2006) esittivät 
kuitenkin, että myös lajirunsaus voisi olla sekä syy- että seuraus tuottavuutta rajoittavien 
resusrssien määrään yhteisössä. Näin ollen pelkkä tuottavuus ei määrittäisi 
lajirunsausgradientteja, vaan lajiston koostumus ja runsaus itsessään vaikuttaisivat myös 
tuottavuuteen yhteisössä. 
Positiivinen korrelaatio tuottavuuden ja lajirunsauden välillä on kuitenkin suurella 
mittakaavalla yleisesti todettu ja hyväksytty malli (Waide et al. 1999). Sen sijaan 
lajirunsauden vähenemiseen tai lisääntymiseen yksihuippuisesti suhteessa tuottavuuteen, on 
saatu ristiriitaisia tuloksia (Dodson et al. 2000, Mittelbach et al. 2001, Chase & Leipold 
2002, Soininen 2009). Rosenzweig ja muut (1991) ehdottivat tuottavuuden ja lajirunsauden 
suhteen olevan yksihuippuinen niin, että alueellinen lajirunsaus kasveilla ja nisäkkäillä 
kasvaisi tuottavuuden ollessa alhainen tai keskitasolla ja laskevan kun tuottavuus on 
korkeimmillaan. Yksihuippuinen malli tuottavuuden ja lajirunsauden välisessä suhteessa 
näyttäisi tutkimusten mukaan olevan valitseva ainakin akvaattisissa ekosysteemeissä, 
kasveilla ja temperaalisella vyöhykkeillä tehdyillä tutkimuksilla (Waide et al. 1999, Dodson 
et al. 2000, Soininen 2009). Soinisen tutkimuksessa (2009) piilevillä tehdyt tuottavuus-
lajirunsausmallit osoittivat suurta vaihtelevuutta ja tulokset vaihtelivat heikosta 
negatiivisesta lineaarisesta riippuvuudesta heikkoon positiiviseen lineaariseen riippuvuuteen 
ja alueellisella tasolla jopa yksihuippuiseen malliin. Tämä tulos vihjaa kuitenkin siihen, että 
piilevien lajirunsautta virtavesissä säätelevät pääasiallisesti muut tekijät kuin ravinteisuus. 
Tutkimusten mittakaavalla on myös osoitettu olevan suurta merkitystä sille, minkälaisen 
muodon PDR (productivity-diversity-relationship) lopulta saa (Waide et al. 1999, Dodson et 
al. 2000). 
2.3 Mittakaavan vaikutus tuottavuuden ja lajirunsauden väliseen suhteeseen 
On yleisesti hyväksytty, että tuottavuus vaikuttaa lajirunsauksiin suurella mittakaavalla, 
mutta sen taustalla vaikuttavista tekijöistä tutkijat eivät ole olleet samaa mieltä (Waide et al 
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1999). Kun Waide ja muut (1999) tarkastelivat yli 200 artikkelia tuottavuuteen ja 
lajirunsauteen liittyvistä tutkimuksista, huomattiin mittakaavalla olevan suuri vaikutus 
lajirunsauden ja tuottavuuden väliseen suhteeseen. Yhteisön sisäisistä ja paikallisen tason 
tutkimuksissa havaittu tuottavuuden ja lajirunsauden malli oli usein yksihuippuinen, kun 
taas alueellisella ja globaalilla mittakaavalla tehdyissä tutkimuksissa suhde tuottavuuden ja 
lajirunsauden välillä oli lineaarisesti kasvava. Terrestrisissä ekosysteemeissä suhde oli 
useimmiten myös lineaarisesti kasvava, kun taas akvaattisissa ekosysteemeissä 
yksihuippuinen. Whittakerin ja kumpaneiden (2001) mukaan monet lajirunsauksiin 
vaikuttavat ekologiset ja biologiset mekanismit ovat nähtävissä ainoastaan paikallisen 
mittakaavan tutkimuksissa, kun taas alueellisen tason tutkimukset ovat osoittaneet 
lajirunsauksien olevan suuresti riippuvaisia ilmastollisista tekijöistä. 
Waiden ja muiden (1999) kanssa samaan tulokseen päätyi Chase & Leibold (2002), jotka 
tutkivat paikallisen- (yksi lampi) ja alueellisen mittakaavan (valuma-alueen lammet) 
vaikutusta tuottavuuden ja lajirunsauden välillä. Tulokset olivat selkeät; paikallisella tasolla 
planktonlajirunsauden suhde tuottavuuteen oli yksihuippuinen, kun taas alueellisella tasolla 
se oli lineaarisesti kasvava. Dodson ja muut (2000) tutkivat artikkelissaan lajirunsauden ja 
tuottavuuden suhdetta järviekosysteemeissä eri aikaskaaloilla. Alueellisen tutkimuksen 
tulokset noudattivat yksihuippuista mallia suhteessa tuottavuuden kasvuun. 
Tuottavuuden ja lajirunsauden välisen suhteen ymmärtäminen on biodiversiteetin hallinnan 
ja säilyttämisen kannalta tärkeää, mutta silti empiiristen ja teoreettisten tutkimusten 
perusteella saadut tulokset ovat edelleen ristiriitaisia (Mittelbach et al. 2001). Tuottavuuden 
ja lajirunsauden välinen korrelaatio ei välttämättä tarkoita sitä, että tuottavuus kontrolloi 
lajirunsautta. Historialliset tapahtumat, häiriötekijät, ja fysiologinen stressi saattavat kaikki 
vaihdella tuottavuuden kanssa rinnakkain (Gillman & Wright 2006). Mittakaavan 
vaikutuksia tuottavuuden ja lajirunsauden välillä voidaan tutkia hyvin korkeusgradienttien 
avulla, jotka ovat myös erityisen sopivia nykyaikaisen ilmaston vaikutuksen ja historiallisten 
tekijöiden vaikutusten tutkimiseen (Rahbek 2005). 
2.4 Ovatko mikroskooppiset eliöt kosmopoliitteja? 
Yleinen käsitys on ollut pitkään se, että mikroskooppiset eliöt, myös piilevät ovat ns. 
kosmopoliitteja eli niitä löytyy joka paikasta jos ympäristö on sopiva, ja näin ollen niiden 
esiintymistä rajoittaisivat ainoastaan paikalliset ympäristötekijät, eivät niinkään alueelliset 
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suuren mittakaavan maantieteelliset tekijät. ”Kaikkea on kaikkialla ja ympäristö valitsee” 
(Baas Becking 1934). Tätä näkemystä tukee Finlayn (2002) artikkeli, jonka mukaan mikro-
organismien pieni koko ja suuret populaatiokoot, lyhyet elinkierrot ja matalat 
lajiutumistahdit tekevät niistä tehokkaita leviäjiä. Kosmopoliitit lajit saattavat myös kätkeä 
alleen harvinaisempia lajeja, joiden maantieteellinen levinneisyys olisi rajoittuneempi 
(Jüttner et al. 2010). Mikro-organismit käsittävät laajan valikoiman yksisoluisia organismeja 
kuten prokaryootit esim. bakteerit ja arkit, sekä eukaryoottisia organismeja kuten 
yksisoluiset levät ja sienet (Soininen 2011). Mikro-organismit ovat maapallon runsain ja 
monipuolisin eliöryhmä ja niillä on tärkeä rooli ekosysteemin toiminnassa, kuten monien 
materiaalien ja ravinteiden biogeokemiallisessa kierrossa (Soininen 2011). 
Uusien tutkimusten mukaan myös spatiaaliset prosessit saattaisivat kuitenkin vaikuttaa myös 
piilevien esiintymiseen (mm. Passy 2010, Tang et. al. 2013). Näin ollen historialliset ja 
alueelliset prosessit vaikuttaisivat myös piilevien esiintymiseen maapallolla ja lajien 
esiintymisalueet olisivat rajallisia (Soininen 2007). Jos piilevien esiintymistä rajoittaisi 
ainoastaan paikalliset tekijät, pitäisi saman lajiston löytyä mistä tahansa paikasta jossa 
vallitsee samankaltaiset ympäristötekijät (Potapova & Charles 2002).  
Piilevien alueellisia säännönmukaisuuksia on viime vuosina tutkittu yhä enemmän. Passy 
(2010) tutki piilevien latitudinaalista esiintymistä ja tuloksena lajirunsaus saikin U-mallisen 
muodon, kun sen on todettu monissa muissa tutkimuksissa selkärankaisilla olevan 
monotonisesti navoille päin laskeva (Stevens 1992, Rahbek 1995). Tang ja muut (2013) 
tutkivat spatiaalisten tekijöiden ja ympäristömuuttujien vaikutusta piileväyhteisöjen 
kokoonpanoon vaikuttavina tekijöinä Keski-, ja Pohjois- Kiinassa. Heidän tulostensa 
mukaan suuremman mittakaavan tutkimuksissa (n. 1000km) leväyhteisöjä muokkaavat 
spatiaaliset tekijät ja ympäristömuuttujat ovat spatiaalisesti rakentuneita, eli korkeamman 
tason muuttujat kuten ilmasto ja levinneisyyshistoria vaikuttavat paikallisen tason 
ympäristömuuttujiin, jotka taas vaikuttavat paikalliseen eliöyhteisöön. 
Ympäristömuuttujista tärkeimpiä selittäviä tekijöitä olivat veden pH ja vuoden 
keskilämpötila, mutta nekin olivat spatiaalisesti rakentuneita. Vain 4 prosenttia pystyttiin 
selittämään puhtaasti ympäristöllisillä muuttujilla, kun 33 prosenttia voitiin selittää 
maantieteellisillä muuttujilla ja 63 prosenttia niiden yhteisvaikutuksella. Spatiaalinen 
kontrolli ylittää ympäristön vaikutuksen kun tutkimusmittakaava on yli 1000 km (Soininen 
2007, Tang 2013).  
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Myös Vyverman ja muut (2007) totesivat, että kun siirrytään paikallisesta mittakaavasta 
globaaliin, selittävät historialliset tekijät merkittävästi enemmän piilevien lajirunsauksia, 
kuin nykyhetken paikalliset ympäristötekijät. Potapovan ja Charlesin (2002) tutkimuksessa 
kävi ilmi, että paikalliset ympäristötekijät selittävät kuitenkin enemmän piilevien 
esiintymistä, kuin alueelliset maantieteelliset prosessit. Silti tutkimuksessa todettiin, että 
kansallisella tasolla spatiaaliset tekijät selittävät jopa 30 prosenttia vaihtelusta, mikä 
tarkoittaisi sitä, että ainakin joitain lajeja rajoittaisivat spatiaaliset dispersaalitekijät. 
Tutkimuksessa suurimmaksi piilevien esiintymistä selittäväksi tekijäksi nousi kuitenkin joen 
pituussuuntainen gradientti, jossa piilevien esiintymistä määrittävät tekijät vaihtuivat 
vuoristoisista, karuista ja nopeammin virtaavista latvapuroista alajuoksun hitaammin 
virtaaville ja ravinteikkaimmille osuuksille. Tulokset vastasivat mm. Vannoten ja muiden 
(1980) rakentamaa käsitettä joen jatkumosta. Stenger-Kovácsin ja muiden (2014) 
tutkimuksessa piilevien lajirunsauden ja joen hierarkian välillä todettiin lineaarinen 
riippuvuussuhde. Lajien lukumäärä nousi tutkimuksessa 8 prosenttia ja diversiteetti 10 
prosenttia yhtä yksikköä kohden jokiuomahierarkiassa.  
3. Korkeusgradientti  
3.1 Korkeus vaikuttaa gradientilla ilmasto-oloihin suorasti ja epäsuorasti 
Yksi suurimmista haasteista biogeografisessa ja ekologisessa tutkimuksessa on ymmärtää 
lajirunsausgradienttien taustalla vaikuttavia tekijöitä (Karger et al. 2011). Lajirunsauden 
suhde kasvavaan korkeuteen onkin osoittautunut haastavaksi ja ristiriitaiseksi tutkimusalaksi 
viimeisten vuosikymmenien aikana (Romdal & Grytnes 2007). Korkeusgradientit tarjoavat 
tutkijoille laajan kentän ekologisten, geofyysisten ja abioottisten olosuhteiden tutkimiseen 
(Rahbek 1995, Körner 2007 ja Gill et. al. 2013).  
Ilmastomuuttujat kuten lämpötila, sadanta ja tuottavuus ovat luultavasti yleisimpiä laajan 
mittakaavan syitä lajirunsaustutkimuksien tuloksiin korkeusgradienteilla (Grytnes & 
McCain 2007). Korkeusgradienttien vaikutusta lajirunsauteen on tutkittu biogeografiassa 
paljon, ja se on sekä taksonomisesti että maantieteellisesti yksi biogeografian tutkituimpia 
aiheita mm. (Samson et al 1997, Brown 2001, Lomolino 2001, Jones et al. 2003, McCain 




3.1.1 Korkeuden suorat vaikutukset 
Korkeuden kasvaessa lämpötila laskee ja alueen pinta-ala pienenee (Sundqvist et al. 2013). 
Kasvava korkeus vaikuttaa suoraan myös ilmanpaineeseen, tulo- ja lähtösäteilyyn, sekä UV-
B säteilyyn (Körner 2007). Ilmanpaine laskee, kun taas kokonaissäteily (tulo- ja lähtösäteily) 
ja UV-B säteily kasvavat (Körner 2007). Lämpötila laskee 0,3−0,6 astetta 100 metrin 
matkalla ylöspäin (Hodkinson 2005, Grytnes & McCain 2007). Vuoristossa tämä luku 
vaihtelee merkittävästi sekä paikallisten olosuhteiden ja topografian kanssa että suurempien 
meteorologisten olosuhteiden vuoksi (Hodkinson 2005). Korkeammalle mentäessä 
kylmempi ilma alentaa haihtumisen saturaatiopistettä (Körner 2007). Korkeammalla 
haihduttavat pinnat ovat joko kylmempiä kuin ilman lämpötila tai lähellä sitä, jolloin 
haihtuminen on myös vähäisempää. Monotoninen lajirunsauden muutos heijastelee 
ilmastomuuttujia ja pienenevää tuottavuutta latitudinaalisella- ja korkeusgradienteilla 
(Rahbek 1997).  
3.1.2 Korkeuden epäsuorat vaikutukset 
Kasvavaan korkeuteen epäsuorasti liittyviä tekijöitä ovat mm. muutokset sadannassa ja 
tuulen nopeudessa sekä vuodenaikaisuus, jonka käsitetään yleisesti lyhentyvän kun korkeus 
kasvaa (Körner 2007). Grytnesin ja McCainin (2007) mukaan sadanta noudattaa 
monimutkaisempaa mallia korkeuden suhteen ja usein suurimmat sademäärät löytyvät 
vuorten keskirinteiltä. Tropiikissa maksimaalinen sademäärä noudattelee usein 
pilvivyöhykettä ja näillä alueilla esim. matalalla olevat pilvet lisäävät huomattavasti 
kosteutta. Tuottavuuden taas tiedetään olevan sidoksissa sadantaan ja lämpötilaan, ja 
tuottavuuden onkin huomattu usein noudattavan samaa mallia sadannan kanssa (Grytnes & 
McCain 2007). Sadanta joko lisääntyy tai noudattaa yksihuippuista mallia korkeuden 
suhteen, minkä vuoksi myös suurimman tuottavuuden on katsottu löytyvän usein gradientin 
keskikorkeuksilta. Toisaalta kuivissa ilmastoissa joissa sademäärä on alhainen 
alhaisimmissa korkeuksissa, saattaa tuottavuus laskea lämpötilan noustessa, sillä korkeampi 
lämpötila johtaa korkeampaan haihtuvuuteen (Grytnes & McCain 2007). Tämän vuoksi 
kuivien ja kosteiden ilmastojen vuoristoissa saattaa olla toisistaan eroavat lajirunsausmallit. 
Körnerin (2007) mukaan kosteus on yksi korkeuteen liitetyistä vaikeimmista ja 
hämmentävimmistä tekijöistä ja huomauttaa ettei ole mitään maailmanlaajuista sääntöä 




Ilmasto saattaa vaikuttaa korkeus-lajirunsausmalleihin monella tapaa. Jokaisella lajilla on 
mm. omat ilmastolliset toleranssinsa ja lämpötilaoptimit, jotka vaikuttavat niiden 
esiintymiseen gradientilla. Tästä siis seuraa että eri lajit voivat käyttäytyä eri tavoilla 
korkeusgradienteilla ja saada aikaan erilaisia malleja suhteessa korkeuteen (Grytnes & 
McCain 2007). Esim. Jüttner ja muut (2010) totesivat omassa tutkimuksessaan Himalajan 
vuoristossa, että lämpötila oli tärkeä selittäjä lajirunsauksissa yhdessä veden kemiallisten 
olosuhteiden ja habitaattien eroavaisuuksien kanssa. Nämä tekijät ovat itsessään osaksi 
riippuvaisia korkeuteen liittyvästä lämpötilan vaihtelusta, joten itse lämpötilaa ei voitu pitää 
merkittävänä selittävänä tekijänä piilevien lajirunsauksia tutkittaessa.  
3.2 Korkeusgradientti lajimäärien tutkimuksessa 
Lajirunsauden ajateltiin pitkään vähenevän lineaarisesti korkeuden kasvaessa (Stevens 
1992) ja täten heijastelevan latitudinaalista lajirunsausgradienttia (Rahbek 1995). 
Latitudinaalinen lajirunsausgradientti on tunnetuin ja parhaiten dokumentoitu 
lajirunsausgradientti, jossa lajirunsaudet vähenevät navoille päin mentäessä suurimmalla 
osalla makro-organismeja (Sanders & Rahbek 2012). Lajirunsauden monotoninen lasku 
myös suhteessa korkeuteen oli pitkään yleisesti hyväksytty malli (Rahbek 1995), joka johtui 
osaltaan muutamasta trooppisia lintuja käsitelleestä tutkimuksesta (Therbourgh 1977). 
Rahbekin (1995) laajassa katsauksessa huomattiin, että alueen standardoimatta jättäminen 
vääristi tutkimustuloksia. Kun alueen vaikutus otettiin huomioon, huomattiin, että lajimäärä 
vähenee korkeuden funktiona, mutta ei välttämättä monotonisesti. Nykytiedon mukaan 
korkeuden ja lajirunsauden välinen suhde noudattaa pääosin kolmea eri mallia 
biogeografiassa: lajirunsaus joko vähenee lineaarisesti korkeuden kasvaessa (n. 25 %), 
noudattaa yksihuippuista muotoa (n. 50 %), tai on suurinta vuorten alarinteillä mutta 
tasaantuu ylöspäin mentäessä (n. 25 %) (Rahbek 2005, Fierer et al. 2011; Wang et al. 2011). 
Sekä alueellisen tason-, että paikallisen mittakaavan korkeus-lajirunsaustutkimukset 
osoittavat, että paikallisen tason lajirunsaustutkimukset saavat useimmiten yksihuippuisen 
mallin, kun taas alueellisen lajirunsauden muoto suhteessa korkeuteen vaihtelee (Rahbek 
1995, 2005). 
Korkeusgradientit tarjoavat ainutlaatuisen mahdollisuuden tutkia muuttuvien abioottisten 
olosuhteiden vaikutusta paikallisiin yhteisöihin (Gill et al. 2013). Korkeusgradienttien etuina 
lajirunsaustutkimuksessa verrattuna latitudinaaliseen gradienttiin voidaan pitää niiden 
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lyhyttä spatiaalista mittakaavaa, kustannustehokasta näytteenottoa, sekä toistuvien 
gradienttien löytymistä ympäri maapalloa (Sanders & Rahbek 2012). 
3.2.1 Alfadiversiteetti biodiversiteettitutkimuksessa 
Korkeusgradienttitutkimuksissa on perinteisesti käytetty kahden tyyppistä aineistoa 
(Grytnes & McCain 2007). Alfadiversiteettiin, eli lajien määrään tietyllä paikalla keskittyvät 
paikalliset kentällä tapahtuvat näytteenotot yleensä vuoren yhdeltä rinteeltä, tai alueelliset 
gammadiversiteettitutkimukset, joissa käytetään aikaisemmin kerättyä aineistoa koko 
vuorelta tai vuoristoiselta alueelta (Grytnes & McCain 2007, Karger et al. 2011). Nämä 
lähestymistavat eroavat merkittävästi maantieteelliseltä laajuudeltaan ja tiedon laadultaan, 
kuin myös niihin vaikuttavien tekijöidenkin osalta (Karger et al. 2011). Huolellisesti 
suoritettujen paikallisten tutkimusten etu on standardisoidut näytteenottomekanismit 
(Karger et al. 2011). Paikallisen tason tutkimuksissa voidaan tehdä kenttätöitä ja ne tarjoavat 
tilastollisten metodien kanssa vahvan lajirunsausarvion korkeusgradienteilta (Grytnes & 
McCain 2007). Alueellista lajipoolia tutkittaessa voidaan tarkastella sekä tuottavuuden että 
historian ja ilmaston vaikutusta lajirunsauteen (Whittaker 2001). Tässä tutkimuksessa 
tarkastelen lajimäärän suhdetta korkeuteen juuri alfadiversiteetin kautta. 
3.2.2 Taksonominen sukulaisuus lajien välillä 
Ekolokero on bioottisten ja abioottisten olosuhteiden yhdistelmä, jossa laji pystyy 
säilymään, lisääntymään ja pitämään yllä elinkelpoista populaatiota (Wiens & Graham 
2005). Deterministinen ekolokero kuvaa niitä abioottisia olosuhteita, joissa laji pystyy 
selviämään (Wiens & Graham 2005). Taksonominen erityisyys (taxonomic distinctness/TD) 
tarkoittaa kahden eri lajin välisen sukupolun pituutta (Clarcke & Warwick 1998). 
Taksonominen erityisyys on biodiversiteettia yhdestä näkökulmasta tarkasteleva mitta, joka 
kuvaa lajien keskimääräistä sukulaisuutta yhteisössä, ei niinkään lajien määrää yhteisössä 
(Heino et al. 2005). Korkeammalle mentäessä taksonomisen erityisyyden oletetaan pienevän 
(Kuva 2), sillä karuissa ympäristöolosuhteissa paikallisen yhteisön lajikoostumuksen 
oletetaan olevan ennustettava ja yhteisöjen välisten kokoonpanojen samankaltaisia, 
deterministisen ekolokeron suodattaessa pois lajit, jotka eivät karuissa olosuhteissa selviä 
(Jacobsen & Dangles 2012).  
Kasvi-ja eläinten lajirunsauksiin liittyvät tutkimukset ovat osoittautuneet arvokkaiksi, sillä 
niiden kautta voidaan ymmärtää evoluution ja ekologisten prosessien vaikutusta yhteisöjen 
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muokkautumisessa (Horner-Devine & Bohannan 2006). Korkeuden vaikutusta 
lajirunsauteen on tutkittu mm. kasveilla (Jones et al. 2003, Bryant et al. 2008), hyönteisillä 
(Samson et al. 1997), linnuilla (McCain 2009) ja piennisäkkäillä (Brown et al. 2001, McCain 
2005), mutta korkeuden vaikutuksista mikro-organismien lajirunsauksiin on vasta vähän 
tietoa (Horner-Devine & Bohannan 2006, Bryant et al. 2008, Fierer et al. 2011, Wang et al. 
2011, Wang et al. 2012 , Wang et al. 2016). Näiden lähivuosina tehtyjen tutkimusten tulokset 
ovat toisistaan eroavia, jopa vastakkaisia lajirunsauden suhteen. Yhteneväistä tutkimusten 
tuloksissa on se, että niiden lajirunsaudet eivät näytä noudattavan samoja malleja korkeuden 
suhteen, kuin kasvien ja eläinten lajirunsaudet.  
Vuonna 2006 tehdyn tutkimuksen (Horner-Devine & Bohannan) mukaan bakteerit omasivat 
alhaisemman taksonomisen lajirunsauden, sekä olivat fylogeneettisesti läheisempää sukua 
keskenään kuin sattumanvaraisesti voitiin olettaa. Tällainen läheisten lajien keskittyminen 
voi merkitä tiettyjen habitaattiominaisuuksien tärkeyttä lajeilla ja täten ympäristön 
merkitystä eliöyhteisön muokkaajana (Kuva 2). Tutkimuksessa huomattiin myös että 
bakteerien fylogeneettinen rakenne vaihtelee eri ympäristögradienteilla. Mitä korkeampi 
tuottavuus oli tutkimuksessa, sitä etäisempää sukua bakteerilajit olivat keskenään, sillä 
korkeamman tuottavuuden ekosysteemeissä lajien välinen kilpailu on kovempaa, mikä 
johtaa lajistoon joka on kaukaisempaa sukua toisilleen (Kuva 2). 
 
Kuva 2. Taksonomisen erityisyyden (taxonomic distinctness/TD) ja korkeuden välinen oletettu 
suhde. Lajien oletetaan olevan korkeammalla läheisempää sukua toisilleen ympäristön suodattaessa 
pois lajit jotka eivät karuissa olosuhteissa pärjää. Alempana taas lajien välinen kilpailu on kovempaa, 
josta aiheutuu lajisto joka on kaukaisempaa sukua toisilleen. 
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Tämä voi tarkoittaa alhaisemman tuottavuuden ympäristöjen omaavan suuremman 
stressitason eliöille, jolloin yhteisössä selviävät vain ne lajit jotka omaavat ankaralle 
ympäristölle sopivat evolutiiviset piirteet. Esimerkiksi Webbin ja muiden (2002) mukaan 
keskittyneiden yhteisöjen on tulkittu muodostuneen ympäristön suodatumisen kautta, jossa 
ryhmä joka jakaa samankaltaiset evolutiiviset piirteet pystyy selviämään annetulla 
habitaatilla. Toisen näkökulman mukaan yhteisöjen fylogeneettinen keskittyminen voi 
johtua myös eroista dispersaalissa, sopeutumislevittäytymisessä, tai kolonisaatiossa 
(Horner-Devine & Bohannan 2006). Horner-Devinen ja Bohannahin (2006) mukaan 
bakteerien monimuotoisuus saattaisi omata samankaltaisia malleja kasvi-ja 
eläinlajirunsauksien kanssa. 
Bryant taas (2008) tutki sekä maaperäbakteereiden, että kasvien lajirunsauden malleja 
korkeuden funktiona Kalliovuorilla ja huomasi, että ne ovat täysin toisistaan eroavat. 
Bakteerien lajirunsaus ei osoittanut huippua keskikorkeuksilla kuten kasveilla, vaan 
osoittautui että bakteerien lajirunsaus väheni monotonisesti korkeuden funktiona. Lisäksi 
huomattiin, että bakteerit olivat koko gradientin matkalta fylogeneettisesti keskittyneitä, eli 
läheisempää sukua keskenään kuin voitiin sattumanvaraisesti olettaa. Wang et al. (2012) 
totesivat omassa tutkimuksessaan Kiinan vuoristosta, että bakteerit olivat läheisempää sukua 
toisilleen vuorenhuippua kohti mentäessä. Syyn arvioitiin olleen karuissa 
ympäristöolosuhteissa, sillä fylogeneettisen ekolokeroteorian mukaan läheistä sukua 
keskenään olevat lajit ovat myös ekologisilta vaatimuksiltaan samankaltaisia. Toisessa 
saman alueen tutkimuksessa, vuonna 2011 saadut tulokset osoittivat, että bakteerien 
lajirunsaus kasvoi lineaarisesti korkeuden funktiona, kun taas piilevien lajirunsaus väheni 
lineaarisesti korkeuden kasvaessa (Wang et al. 2011). Wangin ja muiden (2016) tehdyssä 
tutkimuksessa kuudelta eri vuorelta saadut tulokset piilevien ja bakteerien lajirunsaudesta 
olivat keskenään erilaisia. Heidän mukaansa jopa saman mikrobiryhmän lajirunsaudet saivat 
erilaisen muodon suhteessa korkeuteen eri vuorilla, eikä mitään johdonmukaista muotoa 
lajirunsauden ja korkeuden väliltä löydetty. 
Fiererin ynnä muiden (2011) tutkimuksessa bakteerit eivät noudattaneet mitään 
johdonmukaista jakaantumista korkeuden tai siitä aiheutuvien ympäristötekijöiden suhteen. 
Koska korkeusgradientit käsittävät useita ilmastollisia- ja ympäristöllisiä gradientteja, kuten 
alue, tuottavuus, ja geometriset rajoitteet (Nogués-Bravo et al. 2008), oletetaan näiden 
tekijöiden vaikuttavan lajirunsauden tilalliseen vaihteluun. Eri gradienttien väliset 
keskinäiset korrelaatiot tekevät kuitenkin hypoteesien testaamisesta usein ongelmallista ja 
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ristiriitaista (Rahbek 2005, Nogués-Bravo et al. 2008). Fierer ja muut (2011) totesivatkin 
tutkimuksessaan, että korkeus on monimutkainen gradientti jossa monet ympäristötekijät 
vaikuttavat paikallisesti eri tavoin.  
4. Virtavedet ekosysteeminä 
 
Loottiset, eli virtaavat vedet ovat avoimia, hierarkisia ja heterogeenisiä systeemeitä ja 
jatkuvassa vuorovaikutuksessa niitä ympäröivän ympäristön kanssa (Ward 1989). 
Virtavesien ekologiaan lukeutuu joen hydrologia, uomaston ja habitaattien monimuotoisuus, 
liuenneet aineet ja sedimentit, sekä joen eliöstö (Allan & Castillo 2007: 8). Joen 
ekosysteemitasolla tapahtuvat prosessit ovat ravintoketjun kautta kulkeva energia, hiilen (C) 
ja ravinteiden (N ja P) kierto, sekä materiaalin kuljetus latvavesiltä mereen (Allan & Castillo 
2007: 8). Virtavesisysteemin fysikaaliset muuttujat vaikuttavat joen fysikaalisiin 
olosuhteisiin koko joen gradientin matkalta (Vannote et. al. 1980). Tämän jatkumon 
vaikutukset voidaan huomata orgaanisen aineen tulon, kuljetuksen, hyödyntämisen ja 
varastoimisen eri muotoina pitkin joen pituutta (Vannote et. al. 1980). Jokiekosysteemiä 
ympäröivän fyysisen ympäristön rakenne ja rakenteen vaihtelu ovat tärkeimpiä joen 
eliöstöön, tuottavuuteen ja monimuotoisuuteen vaikuttavia tekijöitä (Hawkings et. al. 1993). 
Virtavesiä on useimmiten tutkittu hierarkisesta näkökulmasta (Horton 1945, Vannote 1980, 
Frissell et. al. 1986). Horton (1945) kehitti jokien hierarkkisen luokittelusysteemin, jonka 
mukaan joki voidaan jakaa eri asteiden uomiksi. Frissell ja muut (1986) jatkoivat virtavesien 
hierarkkisen systeemin kehitystyötä ajatuksella, että joen habitaattirakenne ja dynamiikka 
ovat ympäröivän valuma-alueen tuotosta. Jos biologiset prosessit riippuvat virtavesien 
fysikaalisista tekijöistä, pitää näitä prosesseja ymmärtää tilassa ja ajassa (Kuva 3) (Frissell 
et al. 1986), koska eri prosessit vallitsevat eri tasoilla, Frissell ja kumppanit (1986) ehdottivat 
ratkaisuksi hierarkista jokiluokittelua, jonka kautta virtavesisysteemeitä pystyttäisiin 
tarkastelemaan sekä ajassa, että tilassa. Myös Hawkings ja muut (1993), jatkoivat jokien 
hierarkista habitaattiluokittelua joen fyysisten ja geomorfologisten ominaisuuksien 
perusteella. 
4.1 Jokisysteemin hierarkkinen jako 
Virtavesien hierarkkinen systeemi koostuu valuma-alueesta, valuma-alueen sisällä 
virtaavista joista ja puroista, purojen ja jokien segmenteistä, segmenttien sisällä olevista 
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jokijaksoista, suvanto ja virtausjaksoista ja niiden sisällä edelleen olevista mikrohabitaateista 
(Kuva 3) (Frissell et. al. 1986, Allan 1995, Soininen 2004). Hierarkia on jokisysteemissä 
spatiaalisesti sisäkkäinen, eli yhden ylemmän tason systeemi luo alasysteemin ympäristön 
(Frissell et. al. 1986). Täten pienemmän mittakaavan systeemit kehittyvät 
suurempimittakaavaisten systeemien asettamissa rajoissa. 
 
Kuva 3. Jokisysteemin hierarkkinen systeemi spatiaalisella ja ajallisella mittakaavalla (Frissell et al. 
1986, kuva tekijän muokkaama). 
Jokisysteemi kattaa kaikki virtavedetvedet yhdeltä valuma-alueelta (Frissell et. al. 1986). 
Valuma-alueen ja jokisysteemin kehittymiseen liittyy pysty- ja sivuttaissuuntainen 
uomaston laajentuminen ja reliefin alentumista pintaeroosion myötä (Horton 1945). 
Jokisysteemin fyysiset ominaisuudet ja kehittyminen riippuu valuma-alueen geologisesta 
historiasta, ja ilmastosta ja sitä voidaankin tarkastella 10 000 vuoden aikaskaalalla (Frissell 
et. al. 1986). 
Segmentti on jokisysteemin osa, jossa pohja on kokonaan samaa kallioperää ja jota rajaavat 
sivujoet ja suuret vesiputoukset (Frissell et. al. 1986). Jokijaksolla voidaan tarkastella 
muutoksia esimerkiksi joen gradientissa ja siinä tarkasteltavat muutokset näkyvät n. 10−100 
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vuoden aikajaksolla (Kuva 3). Segmentin kehittymiseen kuluu useampia vuosisatoja. 
Jokisegmentin mahdollisen kapasiteetin saattaa muuttaa mikä tahansa suurempi tapahtuma 
valuma-alueella, kuten tulivuorenpurkaus tai suuri maanvyöry (Frissell et. al. 1986). 
Jokijakso on joskus viimeinen fyysisesti erillinen yksikkö hierarkialuokittelussa (Frissell et. 
al. 1986). Jokijakso määritellään segmentin rinteessä olevien katkeamien välisen alueen, 
paikallisten sivurinteiden, laakson pohjan leveyden, jokivarsien kasvillisuuden ja 
joentörmän materiaalin mukaan ja sen pituus voidaan mitata metreistä satoihin metreihin 
(Frissell et. al. 1986). 
Suvanto ja virtajaksot ovat jokijakson alasysteemi, jolla on luonteenomainen topografia, 
vedenpinnan kaltevuus, syvyys ja virtausmalli (Frissell et. al. 1986). Kellerin ja Mellhornin 
(1973) mukaan ne ovat kehittyneet suhteellisen kovan virtaaman aikaansaamana. 
Jokijaksolla tarkoitetaan uomassa vuorottelevia hitaan ja nopean virtaaman jaksoja (Eloranta 
2007). Suvanto- ja virtausjaksot muodostuvat partikkelien kuljetuksesta ja lajittumisesta.  
Virtausjaksot ovat yleensä matalampia, niissä on kovempi virtausnopeus ja niiden pohja 
muodostuu sekalaisesta sorasta ja kivistä. Suvantojaksot ovat taas syvempiä, niissä on 
hiljaisempi virtausnopeus ja hienojakoisempi pohjan laatu (Frissell et. al. 1986, Allan & 
Castillo 2007). Suvantopaikkaa voi kuvailla ”tallettamishabitaatiksi” ja virtapaikkaa 
”eroosiohabitaatiksi” (Frissell et. al. 1986).  
Mikrohabitaatit ovat laikuttaisia habitaatteja suvanto ja virtajakson sisällä. Niillä on 
suhteellisen homogeeninen pohjanlaatu, veden syvyys ja virtausnopeus (Frissell et. al. 
1986). Mikrohabitaattien tutkiminen on osoittautunut hyödylliseksi vesiorganismien 
jakautumisen ja niiden elinhistorian, sekä niiden esiintymiseen vaikuttavien tekijöiden 
tutkimisessa mm. (Wang et. al. 2011). Saman kasvualustan eri kohdatkin voivat olla eri 
mikrohabitaatteja, jos ne eroavat toisistaan jollain tapaa. Vesikasvillisuuden peittävyyden- 
ja pohjan raekoonmuutokset vaikuttavat mikrohabitaattien määrään joessa (Eloranta 2007). 
Koska pohjaleväyhteisö voi olla hyvinkin erilaista eri mikrohabitaattien ominaisuuksista 
riippuen, lisää mikrohabitaattien määrä jokialueen lajirikkautta. Fysikaaliset prosessit, 
varsinkin veden ja sedimenttien liike uomassa ja uoman ja tulva-alueen välissä määrittävät 




Nämä spatiaaliset mittakaavat ovat sidottuja vastaavin luonnollisiin fysikaalisiin ilmiöihin, 
joita tapahtuu temporaalisella mittakaavalla jokiekosysteemeissä (Allan & Castillo 2007). 
Pienet latvapurot saavat suurimmat määrät energiastaan alloktonisesta, eli muualta tulleesta 
aineksesta, mutta myös autoktoninen aines joka tulee omasta ekosysteemistä, saattaa olla 
virtavesissä huomattavassa roolissa (Soininen 2004). Vannoten ja muiden (1980) mukaan 
perustuotannon osuus kulutuksesta saavuttaa korkeimman tasonsa jokiekosysteemin 
keskivaiheilla. Täällä pohjalevästön eli pohjalla elävien eri leväryhmien kasvua suosivat 
olosuhteet, kuten valo, pohjan laatu ja virtausnopeus. Piilevien esiintymistä selittäväksi 
tekijäksi nousi Stenger-Kovácsin ja muiden tutkimuksen (2014) mukaan kuitenkin joen 
pituussuuntainen gradientti, jossa piilevien esiintymistä määrittävät tekijät vaihtuivat 
vuoristoisista, karuista ja nopeammin virtaavista latvapuroista alajuoksun hitaammin 
virtaaville ja ravinteikkaimmille osuuksille. Tulokset vastasivat mm. Vannoten ynnä muiden 
(1980) rakentamaa käsitettä joen jatkumosta. Stenger-Kovácsin ja muiden (2014) 
tutkimuksessa piilevien lajirunsauden ja joen hierarkian välillä todettiin lineaarinen 
riippuvuussuhde. Lajien lukumäärä nousi tutkimuksessa 8 prosenttia ja diversiteetti 10 
prosenttia yhtä yksikköä kohden jokiuomahierarkiassa.  
Vannoten ja muiden (1980) työssä joet jaetaan pituussuunnassa eri luokkiin niissä 
vallitsevien biologisten yhteisöjen mukaan (Kuva 4). Joet voidaan karkeasti jakaa 
latvavesiin (1−3), keskikokoisiin jokiin (4−5), sekä suuriin jokiin (> 6) hyödyntämällä esim. 
Hortonin (1945) kehittämää luokittelua. Joen yläjuoksulla uomat ovat kapeampia ja 
puromaisempia ja alajuoksulle mentäessä uoman leveys kasvaa ja koskien osuus vähenee 
(Eloranta 2007). Latvapuroissa jokivarsien kasvillisuus varjostaa uomaa niin että autotrofien 
tuottavuus on pienempää kuin alajuoksulla ja kasvillisuus myös edistää orgaanisen 
detrituksen määrää uomassa (Vannote et. al. 1980). Joen uoman leventyessä alajuoksulle 
päin mentäessä orgaanisen aineen määrä vedessä vähenee ja autotrofinen tuotanto tulee 
tärkeämmäksi. Tämän ajatellaan heijastelevan tuottavuuden ja kulutuksen välisen suhteen 




Kuva 4. Jokisysteemin hierakinen jako ja eliöyhteisöjen toiminta virtavesissä (Vannote et al. 1980, 
kuva tekijän muokkaama). 
4.2 Veden fysikaalis-kemialliset ominaisuudet 
Virtavesissä fysikaalis-kemialliset olosuhteet vaihtelevat ajallisesti ja paikallisesti 
voimakkaammin ja nopeammin kuin seisovissa vesissä (Allan & Castillo 2007). Virtavesien 
ominaispiirteisiin kuuluu veden virtaus yhteen suuntaan ja veden jatkuva vaihtuminen. 
Samoin veden laatu vaihtuu nopeasti. Virtausnopeus ja virtaama vaihtelevat sekä 
paikallisesti, että ajallisesti ja virtavesien oma perustuotanto on usein vähäistä. Veden 
fysikaaliset ominaisuudet säätelevät pitkälti biologisia elinyhteisöjä virtavesissä (Allan & 
Castillo 2007). Tutkimuksissa on todettu että tärkeimmät piileväyhteisöihin vaikuttavat 
veden fysikaalis- kemialliset tekijät ovat valo, lämpötila, veden pH, veden sähkönjohtavuus, 
ravinteet ja virtausnopeus (Soininen et al. 2004, Soininen 2007). Tämän vuoksi en käsittele 
tässä tutkimuksessa kaikkia veden fysikaaliskemiallisia tekijöitä, vaan keskityn näihin 
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aiemmissa tutkimuksissa todettuihin tärkeimpiin muuttujiin, joita myös omassa 
tutkimuksessani mittasimme kenttätöissä.  
Virtavesien veden koostumukseen vaikuttaa moni tekijä, aiheuttaen muutoksia joen eri 
kohdissa (Allan 1995). Jokien vesi vaihtelee huomattavasti kemialliselta koostumukseltaan 
ja siihen vaikuttavia tekijöitä ovat mm. sadanta, haihtuminen, virtaama, valuma-alueen 
maaperä ja geomorfologia (Allan 1995). Sadanta tuo mukanaan kemikaaleja veteen, jotka 
voivat olla hyvin samankaltaisia alueella olevien liukenemattomien kivilajien kanssa. 
Kivilajien liukoisuus on yleisesti suuri tekijä joen kemiallista laatua määrittävänä tekijänä 
myös paikallisesti, joskin tämä vaihtelee alueen geologian ja muista lähteistä (kuten sadanta, 
saasteet) tulevien päästöjen takia (Allan 1995:23). Haihdunta vaikuttaa materian 
tiivistymiseen, joen sisäiset kemialliset ja biologiset interaktiot taas materian kemiallisiin 
muutoksiin. Joen virtaama, jossa on suurta vaihtelua niin määrällisesti, ajallisesti kuin 
ajoituksellisestikin, vaikuttaa joen fysikaalis-kemiallisiin ja biologisiin olosuhteisiin 
perustavanlaatuisesti (Allan & Castillo 2007: 31). Veden kalsium-bikarbonaatti pitoisuus 
määrittää veden pH:n tai happamuuden, eli alkaliteettitasapainon (Allan 1995:35). 
Äärimmäiset veden pH- arvot (5−9) ovat haitallisia useimmille vedessä eläville 
organismeille, minkä takia veden puskurointikyky on elämän ylläpitämiselle erityisen 
tärkeää. 
4.3 Arktis-alpiinisten purojen ominaispiirteistä 
Lämpötila on vuoristopuroissa dominoivin ekologinen muuttuja (Milner & Petts 1994). 
Korkealla sijaitsevat virtavedet ovat lämpötiloiltaan viileän ja kylmän väliltä (Ward 1994). 
Ne sijaitsevat puurajan yläpuolella, jonka seurauksena vesistä puuttuu kokonaan puiden 
tuottama orgaaninen jäte joka pitkälle ohjailee esimerkiksi metsäisten purojen metaboliaa 
(Ward 1994). Vaikka monet tundraisten vuoristopurojen reunat saattavat sisältää paljon 
pensaskasvillisuutta, jäävät purojen vedet silti huomattavasti vähemmälle karikkeelle 
metsäisiin puroihin verrattuna (Ward 1994). 
Tutkimusalueen sijainti on pohjoisen napapiirin pohjoispuolella, osaksi puurajan yläpuolella 
joten valon määrä on suuri. Alpiiniset alueet ovat myös tuulisia, joten tällaisten alueiden 
virtavesien organismit altistuvat myös ankarammille talviolosuhteille (Ward 1994). 
Vuoristoisten alueiden latvavedet omaavat usein suuren gradientin eli korkeuseron. 
Korkeuserot korreloivat yleensä positiivisesti virtausnopeuden kanssa, minkä vuoksi 
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vuoristoisilla alueilla sijaitsevissa virtavesissä virtausnopeus on suurempaa kuin 
alavammilla alueilla (Ward 1994). Virtausnopeuden vaikutuksesta vesi on myös 
pyörteisempää ja täten happirikkaampaa (Ward 1994). Virtausnopeus vaikuttaa myös pohjan 
laatuun, mikä arktisilla ja vuoristoisilla alueilla on peruskalliosta ja kivistä muodostunutta 
(Ward 1994). Jokigradientti on monimutkainen, sillä siinä yhdistyy monta tekijää jotka 
korreloivat keskenään, kuten rinteen kaltevuus, korkeus, lämpötila ja ravinnepitoisuus. 
Häiriöitten takia yhteisöt voivat olla lyhytikäisempiä joen yläjuoksulla (Potapova & Charles 
2002).  
5. Pohjalevien ekologiaa 
 
Käytännössä kaikki vedessä olevat alustat jotka ovat valossa, pystyvät ylläpitämään 
pohjalevästöä (Allan &Castillo 2007:105). Pohjalevästöön kuuluvat piilevät 
(Bacillariophyta), sinilevät (Cyanophyta), viherlevät (Chlorophyta), yhtymälevät, 
kultalevät, keltalevät ja punalevät (Rhodophyta). Näistä viherlevät, sinilevät ja piilevät 
omaavat laajimman morfologisen monimuotoisuuden yksisoluisilla, kolonimaisilla ja 
rihmamaisilla muodoillaan (Stevenson 1996). Benthos viittaa pohjalla elävään tai alustan 
kanssa yhteyksissä olevaan organismiin (Stevenson 1996). Perifyton mielletään usein 
synonyymiksi pohjalevästön kanssa, mutta yleisesti sillä tarkoitetaan kaikkea kovan alustan 
mikrokasvillisuutta (Wetzel 1983,Stevenson 1996). Tämän vuoksi perifytoniin kuuluu 
kaikki pohjalla tai alustalla kasvavat mikroskooppiset levät, bakteerit ja sienet (Stevenson 
1996). 
Pohjalevien elinympäristöt riippuvat habitaattien monimuotoisuudesta akvaattisessa 
ekosysteemissä. Tietyt lajit ovat kuitenkin erikoistuneet tietyn tyyppisellä alustalla 
kasvamiseen, joten niiden elinympäristöjä voidaan määritellä pohjan alustan mukaan 
(Stevenson 1996). Epiliittiset levät kasvavat kivien päällä, jotka ovat isompia kuin niillä 
kasvavat levät. Epifyyttisellä levällä tarkoitetaan suurkasvin tai isomman levän päällä 
kasvavaa levää. Kasvi tarjoaa suhteellisen vakaan kasvuympäristön ja levä voi saada kasvilta 
ravinteita (Stevenson 1996). Epizooisilla levillä tarkoitetaan leviä, jotka kasvavat eläimien, 
kuten simpukankuoren päällä (Round et al. 1990). Hiekan päällä kasvavia leviä kutsutaan 
episammisiksi leviksi. Hiekka on alustana suhteellisen kova, mutta epävakaa, joten sillä elää 
vain harvoja suuria pohjalevälajeja (Stevenson 1996). Epäorgaanisen tai orgaanisen 
sedimentin päällä kasvavia leviä kutsutaan taas epipeelisiksi leviksi (Stevenson 1996). 
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Pohjalla elävät levät ovat tärkeitä perustuottajia niiden suuren vaihtuvuuden vuoksi 
virtavesissä, järvissä ja kosteikoilla (Stevenson 1996). Vannoten ja muiden (1980) mukaan 
pohjalevästön arvioidaan olevan pääasiallinen energianlähde pohjaeläimille monissa 
keskikokoisissa virtavesissä. Lisäksi pohjalevästö muuttaa monia akvaattisen ekosysteemin 
epäorgaanisia kemikaaleja orgaaniseen muotoon. Epifyyttiset levät myös sitovat ravinteita 
ennen kuin ne ehtivät muualle veteen, ja palauttavat ne sedimenttiin kun epifyyttiset levät 
asettuvat pohjalle (Stevenson 1996). Benttiset levät vakauttavat myös pohjan alustaa 
monissa akvaattisissa ympäristöissä. Varsinkin piilevät ja sinilevät voivat kasvaa sedimentin 
ja hiekan päälle alustaa vakauttaen niin, että sen liikkuminen virran kasvaessa on 
epätodennäköisempää (Biggs 1996: 11).  
5.1 Pohjalevästöön vaikuttavat tekijät 
Pohjalevästöä kontrolloivat tekijät voidaan jakaa kerryttäviin tekijöihin ja levästön 
biomassaa kuluttaviin häiriötekijöihin (Biggs 1996). Ravinteet ja valo (vedenlaatuun, 
maankäyttöön ja ilmastoon liittyvät tekijät) vaikuttavat yhdessä lämpötilan kanssa 
pohjalevästön kasvuun kiihdyttävästi (Biggs 1996). Toisaalta häiriötekijät kuten pohjan 
myllerrys, kova virtausnopeus ja materian kuljetus, sekä pohjaeläinten laidunnus vaikuttavat 
levien irtoamiseen ja biomassan pienenemiseen (Allan & Castillo 2007: 107). Näistä pohjan 
epävakaus, virtausnopeus ja hankaus ovat hydrologisia tekijöitä, kun taas pohjaeläinten ja 
kalojen laidunnus kuuluvat biologisiin tekijöihin (Biggs 1996). Tulvaan aikaan hydrologiset 
häiriötekijät yhdistyvät ja muodostavat äärimmäisen rytmittäisen häiriön, joka ilmenee 
solujen massairtoamisena (Biggs 1996). Tulvajaksojen välillä levien biomassaa kerryttävät 
tekijät dominoivat virtavesissä ja tämä näkyy sekä pystyssä kasvavien-, että rihmamaisten 
piilevien dominointina yhteiskunnissa (Biggs 1996).  
Levälajit, jotka ovat parhaiten sopeutuneet kulloinkin vallitseviin olosuhteisiin, ovat alueella 
dominoivia ja olosuhteiden muuttuessa lajien väliset määräsuhteet saattavat muuttua. Joen 
eri jaksoissa vallitsevat erilaiset elinolosuhteet (habitaatit) vaikuttavat joessa kasvaviin 
leväyhteisöihin (Eloranta 2007). Levien tutkimuksen etuja ovat hyvin rajattu alue, ne ovat 
spationaalisesti tiiviillä alueella, ne on helppo tunnistaa lajilleen ja niiden nopea elinkierto 
mahdollistaa hypoteesien testauksen suhteellisen nopeassa ajassa (Stevenson et al. 1996). 
Pohjalevien kasvaminen ja kukoistaminen virtavesissä on seurausta hydrologisten, 
kemiallisten, ja bioottisten tekijöiden monimutkaisista yhdysvaikutuksista (Biggs 1996, 
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Soininen 2007). Paikalliset proksimaattimuuttujat kuten virtausnopeus, ovat alueellisten 
ultimaalisten muuttujien, kuten geologia, ilmasto ja topografia kontrolloimia (Soininen 
2004; 2007). Levien kertymiseen ja irtoamiseen suoraan liittyvät tekijät kuten topografia, 
rinteen jyrkkyys, maankäyttö ja kasvillisuus heijastelevat siis ympäristöä suuremmalla 
mittakaavalla (Biggs 1996). Nämä tekijät heijastelevat vuorostaan perimmäisiä 
maisemallisia muuttujia kuten geologiaa, ilmastoa ja ihmisen vaikutusta. Pohjalevästön yksi 
parhaiten erottuva piirre on niiden biomassan heterogeenisyys ja eliöyhteisöt, jotka 
vaihtelevat sekä spatiaalisessa että temporaalisessa mittakaavassa (Soininen 2004).  
Ihmisen toiminta muuttaa sekä paikallisia, että alueellisia muuttujia kasvavalla vauhdilla. 
Tämä johtaa biologisiin yhteisöihin, joissa on suuri määrä haitallisia lajeja tai yleistetysti 
yhteisöihin, jotka ovat lajirikkaudeltaan köyhempiä (Soininen 2004). Alpiinisissa 
ympäristöissä tehdyt tutkimukset ovat osoittaneet, että varsinkin veden pH ja 
sähkönjohtavuus, sekä pintaveden lämpötila vaikuttavat piilevien lajirunsauteen (Lotter et 
al.1999). Veden pH oli paikallisella mittakaavalla tärkeä esiintymistä määrittävä tekijä 
Potapovan ja Charlesin tutkimuksessa vuonna 2002. De Nicolan ja muiden (1996) sekä 
Andersonin (2000) mukaan myös veden lämpötilan huomattiin olevan tärkeä tekijä piilevien 
esiintymisessä, mutta tutkimuksen mukaan veden lämpötila on muuttujana spatiaalisesti 
rakentunut ja korreloi monen muun ympäristötekijän kanssa siten, että niiden vaikutusta on 
vaikea erotella toisistaan. De Nicola (1996) toteaakin että maantieteellisesti jakautuneen 
lämpötilan suhteellinen merkitsevyys on vielä tuntematon. Virtavesissä 
perifytonpopulaation rajoittavia tekijöitä ovat valo, virtaus, laidunnus, kasvualusta, hankaus 
ja vesikemia. Virtausnopeus taas vaikuttaa piilevien määriin ja jakaantumiseen virtavesissä. 
Virtausnopeus, joka yleensä kasvaa pitkin virran pituutta, vaikuttaa joen partikkelikokoon ja 
täten levien kasvualustaan (Allan 1995). Lämpötila, virtaama ja kasvualusta vaikuttavat 
fysikaalisista tekijöistä eniten joen eliöstöihin. Lämpötila vaikuttaa ektotermisten eli 
vaihtolämpöisten organismien kasvunopeuksiin, elämän kiertoon ja tuottavuuteen. Levien 
kasvua virtavesissä rajoittavat valo, ravinteet ja lämpötila (Allan 1995). 
5.1.1 Valo 
Levät tarvitsevat valoa yhteyttämiseen (Hill 1996, Eloranta 2007). Pohjan valo-olosuhteet 
ovat moninaiset, vaihdellen matalien ja puhtaiden vesien kirkkaasta auringonvalosta lähes 
pimeään syvissä pyörteisissä habitaateissa (Hill 1996). Virtavesissä valon määrä ja laatu 
saattavat vaihdella paikallisesti paljonkin, silla jokien reunoilla kasvavat rantakasvit 
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saattavat varjostaa jokien pohjaleväyhteisöjä (Hill 1996, Eloranta 2007). Pohjalevät ovat 
alttiita äärimmäisille valo-olosuhteille ja kohtaavat siihen liittyen monia ongelmia. 
Esimerkiksi tiivis yhteiskunta voi aiheuttaa varjostusta itsessään tai sitä voivat aiheuttaa 
myös sekä terrestriset, eli maanpäälliset että akvaattiset makrofyytit (Hill 1996). Myös 
kasviplankton, epäorgaaniset partikkelit ja liuenneet aineet vesimassassa saattavat 
vaimentaa valon voimaa. Pyörteisyys hienosedimenttisessä vedessä vähentää saatavana 
olevan valon määrää ja täten fotosynteesiä, sekä piilevien biomassaa (Jones et al. 2014). 
Spatiaaliset ja temporaaliset ominaisuudet vaikuttavat veden valaistusolosuhteisiin 
vaihtelevasti terrestristen olosuhteiden takia (Hill 1996). Veden humusaineen määrä taas 
pidättää tehokkaasti veteen tunkeutuvaa valoa ja muuttaa myös veteen tulevan valon laatua 
huonommaksi. Toisaalta piilevien esiintymisessä eri valaistusolosuhteissa ei ole huomattu 
suuria eroja. Näin ollen valon laadulla ja määrällä ei näyttäisi olevan kovinkaan suurta 
merkitystä piilevien esiintymiselle, kunhan valoa on riittävästi perustuotantoa varten 
(Eloranta 2007). 
5.1.2 Lämpötila 
Veden lämpötilan vaihteluun virtavesissä vaikuttaa eri spatiaalisilla ja temporaalisilla 
mittakaavoilla vaikuttavat tekijät (DeNicola 1996). Suora auringon valo määrittelee veden 
lämpötilan useimmissa makean veden pohjalevähabitaateissa. Suuremmalla mittakaavalla 
lämpötilaan vaikuttaa leveysasteet, korkeus merenpinnasta, mantereisuus ja valon tulokulma 
(DeNicola 1996). Pitkissä aikaskaaloissa lämpötila vaihtelee myös pitkäaikaisissa 
ilmastosykleissä (DeNicola 1996). Virtavesissä lämpötila kasvaa usein alajuoksulle 
mentäessä, johtuen mm. alemmista korkeuksista. Vuodenaikaisvaihtelut vaikuttavat myös 
virtavesien lämpötilaan kylmissä ilmastoissa esimerkiksi lumen sulamisvesien muodossa. 
Vuorokauden aikainen lämpötilavaihtelu on usein suurimmillaan keskikokoisissa joissa 
(DeNicola 1996). 
Veden lämpötila vaikuttaa etenkin levien kasvunopeuteen ja biomassan tuotantoon. Koska 
monilla lajeilla saattaa olla tiettyjä optimilämpötiloja, joissa ne viihtyvät, saattaa lämpötilalla 
olla sekä levien kasvua rajoittava tai lisäävä vaikutus (Allan 1995: 120). Piilevät viihtyvät 
yleisesti vesissä, joiden lämpötila vaihtelee 5°C−20°C välillä. Levien eliöyhteisössä on 
huomattu vuodenaikaisvaihtelua temperaalisen vyöhykkeen virtavesissä, joista veden 




Levät tarvitsevat eri ravinteita sopivassa suhteessa kasvaakseen. Kasviravinteista 
tärkeimmät ovat typpi (N) ja fosfori (P) (Eloranta 2007). Typpeä (N), fosforia (P) ja 
silikaatteja on pidetty yleisesti eniten levien kasvua rajoittavia tekijöitä virtavesissä (Allan 
1995). Minimiravinne on se ravinne, jota on vähiten suhteessa levien tarvitsemaan määrään 
(Eloranta 2007). Virtavesien ravinnepitoisuuksia on hankala seurata, sillä virtauksessa 
tapahtuvien muutosten takia pitoisuus vaihtelee kokoajan. Levät reagoivat pieniinkin 
ravinnepitoisuuskasvuihin hyvin herkästi niukkaravinteisissa virtavesissä (Eloranta 2007). 
Muutos ilmenee biomassan kasvuna ja leväyhteisön lajimuutoksina (Eloranta 2007). 
Laskeutuneessa sedimentissä on paljon ravinteita, jotka lähtevät uudelleen kiertämään 
vesiekosysteemissä (Jones et al. 2014). Koska pohjalla elävien piilevien habitaatti on juuri 
pohjan ja vesimassan rajapinnassa, voivat ne ensimmäisenä hyödyntää hienosta sedimentistä 
vapautuvia ravinteita. Tämä saattaa aiheuttaa piilevien määrän kasvua ja muutoksen 
suurempia ravinnepitoisuuksia sietävien lajien lisääntymiseen pohjaleväyhteisössä (Jones et 
al. 2014). Piileväyhteisön rakenne riippuu lopulta hienon sedimentin negatiivisten ja 
positiivisten vaikutusten tasapainosta, johon osaltaan vaikuttaa sedimentin laskeutumisen 
vauhti, sekä laskeutuneen materian vakaus (Jones et al. 2014). 
5.1.4 Virtausnopeus 
Virtausnopeus vaikuttaa monin tavoin yhteyttävien organismien jakautumiseen ja määrään 
joessa tai purossa. Virtausnopeus vaikuttaa alustan partikkelikokoon ja siten myös 
vesikasvillisuuden esiintymiseen välillisesti (Hart & Finelli 1999,  Eloranta 2007) ja myös 
lajien välillä on eroja siinä miten ne pystyvät kiinnittymään ja pysymään kiinnittyneenä 
alustaansa virtausnopeuden ollessa kova. Virta vaikuttaa pohjan alustan laatuun, samoin 
jatkuvaan kaasujen ja ravinteiden vaihtumiseen ja sitä kautta solujen diffuusionopeuteen 
(Allan 1995). Virtausnopeus ja sen vaihtelut ovat tärkeimpiä fysikaalisia tekijöitä jotka 
vaikuttavat pohjalevästön rakenteeseen (Eloranta 2007). Virtauksen voimistuessa lajit, jotka 
kestävät virtauksen aiheuttamaa jännitettä, runsastuvat. Mitä pyörteisempää veden virtaus 
on, sitä varmemmin pohjan leväyhteisöt saavat ravinteita käyttöönsä. Veden virtaus edistää 
myös koko vesimassan hapettumista. Mitä korkeampi on veden happipitoisuus, sitä 
nopeampia ovat sedimentissä tapahtuvat hajotusmekanismit ja näin ollen myös ravinteiden 
vapautuminen sedimentistä on nopeampaa (Eloranta 2007). 
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5.1.5 pH ja sähkönjohtavuus 
Veden pH on happi-ionien pitoisuuden mitta vedessä, joka kuvaa vedessä olevan hapon 
määrää ja voimakkuutta (Allan 1996: 36). Veden happamuus vaikuttaa myrkyllisten 
metallien liukenemiseen ja kulkeutumiseen vedessä ja veden liiallinen happamuus onkin 
haitallista pohjaleville (Eloranta 2007). Happamissa vesistöissä pohjalevien lajirunsaus on 
selkeästi pienempi kuin neutraaleissa vesissä. Leväbiomassa voi silti lajirunsauden laskusta 
huolimatta kasvaa, koska pohjaeläinten laidunnus vähenee veden happamoitumisen 
kasvaessa (Eloranta 2007). Useat piilevälajit sietävät kuitenkin hyvin muutoksia veden 
pH:ssa ja esiintyvät täten monenlaisissa pH-oloissa (Eloranta 2007). Potapovan ja Charlesin 
(2002) sekä Tangin ja muiden (2013) tutkimuksessa veden pH oli yksi tärkeimmistä 
ympäristötekijöistä määritettäessä piilevien esiintymistä. Samoin Panin ja muiden (1996) 
mukaan veden pH oli yksi tärkeimmistä tekijöistä, joka sääteli piileväyhteisöjen 
koostumusta pitkällä aikavälillä joissa. Suurin osa luonnonvesistä sisältää erilaisia 
sedimenttikivistä liuenneita bikarbonaatti- ja karbonaattiyhdisteitä. Veden 
kalsiumbikarbonaattipitoisuus määrittää veden pH-pitoisuuden ja tasapainon (Allan 1996: 
35). 
5.2 Häiriötekijät 
Fysikaalisia häiriöitä esiintyy jossain määrin kaikissa akvaattisissa ekosysteemeissä, ja ne 
voivat muuttaa ekosysteemin muotoa ja vuorovaikutussuhteita (Peterson 1996: 375). 
Häiriötekijät ovat suurin syy levien irtoamiseen ja niihin voidaan lukea alustan epävakaus ja 
hankaus, suuret virtausnopeudet sekä sedimentin aiheuttama hankaus ja sedimentin alle 
hautautuminen (Peterson 1996, Jones et al. 2014). Liiallinen sedimentin laskeutuminen sekä 
hautaa piileviä alleen, että tukehduttaa alustan jolle piilevät ovat kiinnittyneet (Jones et al. 
2014). Hienosedimenttisellä alustalla leväyhteisö koostuukin usein yksittäisistä tai 
liikkuvista piilevistä (Jones et al. 2014). Pohjan sedimenttilaikkujen epävakaus, jossa hieno 
sedimentti joko lisääntyy tai vähenee riippuen virtausolosuhteista, johtaa usein 
vähentyneeseen lajirunsauteen ja biomassaan verrattuna vakaampiin pohjaolosuhteisiin 
(Biggs & Smith 2002, Jones et al. 2014). Tulvan sattuessa nämä tekijät voivat yhdistyä ja 
muodostaa äärimmäisiä, usein rytmittäisiä häiriöitä virtavesiekosysteemissä, jotka johtavat 
levien massairtoamisiin (Biggs 1996). Tulvien taajuus on merkittävä tekijä pohjalevästön 
biomassaa määritettäessä ja se saattaa myös olla määrittävä tekijä levien lajirikkautta 
tarkasteltaessa (Biggs & Smith 2002). Spatiaalisia muutoksia tapahtuu levien esiintymisessä 
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monessa eri mittakaavassa ja kuten temporaalissa mallissa, tässäkin häiriötekijät näyttäisivät 
olevan tärkeä muuttuja spatiaalisia malleja määritettäessä (Biggs 1996). 
Tutkimuksen mukaan Uudessa- Seelannissa pohjalevästön lajirikkaus näytti olevan 
suurempi virtavesissä, joiden tulvaherkkyys oli harvempaa, kuin virtavesissä, joissa tulvi 
useammin ja säännöllisemmin (Clausen & Biggs 1997). Suuren lajirikkauden kehittyminen 
vaatii Biggsin ja Smithin (2002) mukaan vakaat tai erittäin vakaat olosuhteet ja näin ollen 
suurin lajirikkaus olisi virtavesissä, joissa tulvii harvoin. Piileväyhteisöjen dynamiikka ei 
kuitenkaan ole niin suoraviivaista virtavesissä, sillä jokiuomat ovat mosaiikkimaisia eroosio- 
ja kasaantumislaikkuineen, joiden häiriötekijähistorioilla on sekä lyhyt, että pitkäkestoisia 
vaikutuksia pohjalla eläviin piileviin (Jones et al. 2014). 
6. Piilevien rakenne ja luokittelu 
 
Piileviä lukuun ottamatta muiden leväryhmien pääasiallinen kasvutapa on rihmamainen 
(Soininen 2004). Pohjalla elävät piilevät kasvavat yksittäin, mutta voivat muodostaa myös 
sekä ketjumaisia rakenteita, että kolonioita (Stevenson et al. 1996). Piilevät muodostavat 
enemmistön pohjan leväyhteisöstä sekä lajimääräisesti että solujen lukumäärän kautta ja 
muodostavat merkittävän osuuden levien perustuotannosta ja biomassasta, jos rihmamaiset 
levät ovat harvassa (Allan 1995, Soininen 2004). Tietyn joki-tai purojakson mikrohabitaatin 
eliöyhteisö vaihtelee kausiluonteisesti, johtuen mm. valon määrän ja veden lämpötilan 
vaihteluista (Allan 1995). Perifyton heijastelee litoraalin paikallisia olosuhteita hyvin, minkä 
vuoksi se sopii juuri virtavesien tutkimiseen. Piilevät ovat yksisoluisia, aitotumallisia mikro-
organismeja, jotka ovat pigmentoituneita ja fotosynteettisiä ja ne lisääntyvät pääasiallisesti 
suvuttomasti solujakautumisen kautta (Round et al. 1990, Eloranta 2007). 
Solunjakautumisen seurauksena molempien kuoren puoliskojen sisälle kehittyy uusi 
kuorenpuolisko, minkä takia solujen koko lajin sisällä voi vaihdella huomattavasti (Eloranta 
2007). Kun lajikohtainen minimikoko on saavutettu solunjakautumisen kautta, lisääntyvät 
piilevät suvullisesti niin sanottujen auksosporien muodostumisen kautta (Eloranta 2007). 
Suvullisesta lisääntymisestä syntyneet solut ovat maksimikoossaan (Eloranta 2007).  
Piilevät omaavat samat solukomponentit kuin tavallinen kasvisolukin, mutta huomattavaa 
niissä on soluseinän rakenne, joka on pitkälle erikoistunut ja koostuu piioksidista (Round et 
al. 1990, Eloranta 2007). Piilevien soluseinä koostuu monesta eri osasta: kahdesta isosta 
monimutkaisesti muodostuneesta yksiköstä, joita kutsutaan solun valvoiksi (Kuva 5), sekä 
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niiden väliin jäävistä ohuemmista sidemäisistä rakenteista (Round et al. 1990). Valvat 
sijaitsevat solun ylä- ja alapuolella ja sidemäiset rakenteet jäävät niiden väliin. Kuori, eli 
frustuli muistuttaa rakenteeltaan rasiaa, jonka kansi ja pohja menevät sisäkkäin (Eloranta 
2007). Epivalva eli rasian kansi muodostaa yhdessä epipleuran kanssa Epiteekan. Epipleura 
Hypovalva, eli rasian pohja taas muodostaa yhdessä Hypopleuran kanssa Hypoteekan 
(Eloranta 2007). Epiteeka ja Hypoteeka muodostavat siis yhdessä piilevän kuoren, eli 
frustulin (Round et al. 1990, Eloranta 2007). Koska Eepiteeka ja hypoteeka ovat hyvin 
lähekkäin kiinni toisissaan, on aineenvaihdunnan tapahduttava pääasiassa kuoressa olevien 
huokosten kautta (Round et al. 1990). Kuoren valvojen ja side-elementtien rakenteet ovat 
suhteellisen jäykkiä, joten solun kasvu voi tapahtua vain yhteen suuntaan, jolloin epiteeka ja 
hypoteeka liikkuvat toisistaan erilleen (Round et al. 1990).  
 
Kuva 5. Piilevän kuoren rakenne. 1. Rasian kansi, eli epivalva. 2. Epipleura joka kiinnittyy 
epivalvaan ja muodostaa tämän kanssa yhdessä epiteekan.3. Hypopleura on kiinnittynyt rasian 
pohjaan eli hypovalvaan. 4. Rasian pohja, eli hypovalva. 5. Epiteeka ja hypoteeka muodostavat 
yhdessä piilevän kuoren eli frustulin.  6. Kokonainen frustuli jossa näkyy selkeästi piilevän 
rasiamainen limittäisyys.  
6.1 Piilevien luokittelu 
Piilevien luokittelu perustuu solujen kokoon, symmetriasuhteisiin, muotoon, sekä 
piikuoressa oleviin erilaisiin rakenteisiin kuten huokosiin ja paksunnoksiin, jotka ovat lajille 
ominaisia (Eloranta 2007). Piilevien luokittelussa luokka voidaan jakaa kahteen pääjaksoon 
sen mukaan ovatko ne säteittäissymmetrisiä (Centrales-jakso), vai pitkittäis-tai 
poikittaissymmetrisiä (Pennales-jakso) (Eloranta 2007). Pennales- jakso voidaan jakaa vielä 
raafettomiin (Fragilariophyceae), sekä raafellisiin (Bacillariophyceae) lahkoihin (Round et 
al. 1990, Jones et al. 2014). Bacillario-Pennales -lahkon yksi erityispiirre on yksi tai kaksi 
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pitkittäissuuntaista viiltoa tai viivaa valvassa, jotka yhdessä muodostavat solun 
raafesysteemin (Kuva 6) (Round et al. 1990). Enemmistöissä pennales- lahkon lajeista raafe 
on kaksiosainen ja niitä erottaa solun keskellä piioksidisilta, joka on yleensä hieman 
paksumpi kuin raafe itsessään. Raafe saattaa sijaita solun keskellä tai olla epäkeskinen, joka 
on tavallinen mm. dosrsiventraaleilla frustureilla kuten Cymbellalla tai Epithemialla (Round 
et al. 1990). Raafen pituus, paikka ja rakenne ovat tärkeitä taksonomisia tunnistuspiirteitä 
piilevissä (Round et al. 1990). 
 
Kuva 6. Piilevän rakenne. Baccillario Pennales-jaksoon kuuluvilla piilevillä solun kanteen 
muodostuu yksi tai kaksi pitkittäistä viiltoa jotka muodostavat solun raafesysteemin. Raafesysteemi 
on tärkeä tekijä sekä solun taksonomiassa että solun liikkumisessa (round et al- 1990). Striat ja 
alveolit epivalvan päällä ovat pieniä huokosia, joiden kautta solu on yhteydessä ympäristön kanssa 
(Cox 2011). 
Piilevien elomuoto oli pitkällisen väittelyn kohteena aina 1800-luvulle asti, jolloin niiden 
ajateltiin olevan eläimiä (Round et al. 1990). Kützingin monografian ilmestyminen vuonna 
1844 merkitsi väittelyn loppua, kun piilevät luokiteltiin kasveihin ja tarkemmin leviin 
kuuluviksi, riippumatta siitä olivatko ne liikkuvia, yksittäin- tai kolonnimaisesti eläviä 
(Round et al. 1990). Piilevien biologia ja tunnistus etenivät pitkälti yhtä aikaa 
mikroskooppien kehityksen myötä (Round et a. 1990).  
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7. Tutkimusaineisto- ja menetelmät 
7.1Tutkimusalue 
 
Kuva 7. Tutkimusalueen sijaintikartta ja tutkimuspurot, sekä purojen näytteenottopaikat (ArcGIS 
2016). 
Tutkimusalue sijaitsee Norjan koillisosassa Skibotnin alueella sekä Suomessa Kilpijärvellä 
käsivarren luoteisosassa (Kuva 7). Kilpisjärven tutkimuspuro (Ailakkapuro) sijaitsee arktis-
alpiinisella ekoalueella jossa vallitseva puuraja on n. 600−650 metrin korkeudella 
merenpinnasta (Heino et al. 2002), jonka yläpuolella on vain ruohovartisia kasveja, jäkäliä 
ja sammalia (Kuva 8). Puurajan muodostaa tunturikoivu. Ailakkapuron korkeus vaihtelee 
470−950 m merenpinnan yläpuolella. Vuotuinen keskilämpötila Kilpisjärvellä on -2 C° ja 
vuotuinen sadanta n. 492 mm (ilmatieteenlaitos 2012). Norjan puoleinen tutkimusalue 
(Lepänjoki ja Helligskogen) on korkokuvaltaan vuoristoista (kuuluu Skandeihin) ja korkeus 
vaihtelee n. 0−1300m mpy (Kuva 9). Kasvillisuus oli Kilpisjärven tutkimusaluetta 
vaihtelevampaa ja runsaampaa, johtuen suuremmasta korkeusgradientista. Norjan puolella 
Lepänjoen alajuoksulla kasvilisuus muodostui rehevästä sekametsästä (Kuva 10), joka 
vaihtui korkeammalle mentäessä tunturikoivikkoon. Tunturikoivujen rajaama puuraja oli 
selkeä ja se sijaitsi n. 500−550 metrin korkeudessa merenpinnan yläpuolella (Kuva 10). 
Yläjuoksulla kasvillisuus oli puutonta tunturipaljakkaa. Kaikista tutkimuspuroista 
Lepänjoella saavutettiin suurin kokonaisgradientti (805 m) sillä alajuoksu sijaitsi melkein 
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merenpinnan tasolla (21m mpy). Myös kasvillisuus oli näin ollen monipuolisinta juuri 
Lepänjoen tutkimuspuron alueella. Helligskogin kokonaisgradientti oli 482m ja Kilpisjärven 
Ailakkapuron kokonaiskorkeus oli 401m. Vuoden keskilämpötila on Skibotnin alueella 2,5 
ja vuotuinen sadanta n. 300 mm (Norjan ilmatieteenlaitos 2014).  
 
Kuva 8. Kilpisjärven tutkimuspuron kasvillisuusalueita eri näytteenottopaikoilta. Kuvat oikealta 
vasemmalle otettu yläjuoksulta alajuoksulle mentäessä. Yläjuoksulla (837m) kasvillisuus oli 
puutonta tunturipaljakkaa ja gradienttia alaspäin mentäessä puronvarsikasvillisuus muuttui 
tunturikoivujen, pajujen ja heinien hallitsemaksi kasvillisuusalueeksi. Kilpisjärven tutkimuspuron 
alajuoksulla (510m) ei esiintynyt rehevää sekametsää. Kuvat tekijän ottamia. 
    
Kuva 9. Helligskogin tutkimuspuron kasvillisuusalueita eri näytteenottopaikoilta. Kuvat oikealta 
vasemmalle otettu yläjuoksulta alajuoksulle mentäessä. Helligskogin yläjuoksulla (807 m mpy) 
vallitsi puuton tunturipaljakka. Kasvillisuus muuttui tunturikoivun ja pajujen hallitsemaksi (437m 





Kuva 10. Lepänjoen kasvillisuusalueita eri näytteenottopaikoilta. Kuvat vasemmalta oikealle on 
otettu yläjuoksulta alajuoksulle mentäessä. Ensimmäinen kuva vasemmalta Lepänjoen yläjuoksulta 
(826m mpy), jossa näytteenottopaikkaa hallitsee tunturipaljakka. Toinen kuva on otettu 579m 
korkeudelta merenpinnan yläpuolelta, missä kasvillisuus oli muuttunut jo sammalvaltaiseksi. 
Kolmas kuva on hieman puurajan alapuolelta (480m mpy), jossa tunturikoivu pystyy jo elämään. 
Viimeisessä kuvassa (174m mpy) kasvillisuus on jo rehevämpää lehtipuuvaltaista sekametsää. 
Aivan alajuoksulla (21m mpy) sekametsässä oli myös kuusta ja mäntyä. Kuvat tekijän ottamia. 
7.2 Aineiston kerääminen 
Piilevät kerättiin kolmesta vuoristo/tunturipurosta Norjan ja Kilpisjärven alueelta elokuussa 
2013 viiden päivän aikana. Purot olivat korkeusgradienteiltaan 21 m−805 m mpy. Jokaisesta 
purosta kerättiin näytteet n. 20 m korkeuseron välein alkaen puron yläjuoksulta. Yhden 
puron näytteenottoon kului kaksi päivää. Lepänpurosta saatiin 17 näytettä, Helligskogista 15 
näytettä ja Kilpisjärven Ailakkapurosta 12 näytettä. Ongelmaksi muodostui puron varrella 
olleet vesiputoukset, uoman kuivuminen, sekä liian alhainen korkeusgradientti Kilpisjärven 
puolella. 
Jokaisesta näytteenottopaikasta mitattiin paikalla sähkönjohtavuus, veden pH, 
virtausnopeus, varjostus, uoman leveys- ja syvyys sekä partikkelien koko. Jokaiselta 
näytteenottopaikalta otettiin kaksi 250 ml tai 500 ml vesinäytettä, vesikemiallisia analyysejä 
varten. Vesinäytepullot merkattiin ja huuhdottiin aluksi aina uuden näytteenottopaikan 
vedellä ennen vesinäytteen ottamista. Vesinäytteet säilöttiin Kilpisjärven biologisen aseman 
jääkaapissa ennen näytteen analysointia. Lisäksi näytteenottopaikan koordinaatit 
tallennettiin GPS-laitteella ja kirjattiin ylös laitteen näyttämä korkeus merenpinnasta. 
Levänäytteet kerättiin epiliittisesti kivien päältä hammasharjalla harjaten kymmenestä eri 
kivestä, käyttäen pehmeästä kumista valmistettua sapluunaa johon oli leikattu 10 cm² reikä 
(Kuva 11). Kumisapluuna asetettiin kiven päälle ja levänäyte harjattiin hammasharjalla 
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sapluunan reiän alalta. Hammasharjaa huuhdeltiin välillä astiassa, johon oli otettu n. 20−30 
ml vettä näytteenottopaikalta. Piilevänäytteet siirrettiin tämän jälkeen näytteenottoastiasta 
pieniin pulloihin, joihin oli merkattu näytteenottopaikan tiedot (päivämäärä, 
näytteenottonumero ja korkeus). Piilevänäytepulloihin lisättiin Kilpisjärven biologisen 
aseman laboratoriossa muutama tippa etanolia näytteen kestävöimiseksi, jonka jälkeen 
pullot säilöttiin aseman jääkaapissa valolta suojattuna. Tämän tarkoituksena on estää 
piilevien solujen jakaantuminen. Kivet kerättiin n. metrin välein olevilta poikittaislinjoilta 
satunnaisesti ja mitattiin, jotta saataisiin mahdollisimman kattava otos lajistosta. Jokaisen 
näytteenottoa varten kerätyn kiven tuli olla alivirtaamakautenakin veden alla. 
       
Kuva 11. Näytteenottoa tutkimuspuroilla. Ensimmäisessä kuvassa harjataan piilevänäytteitä kivistä 
ja toisessa kuvassa Liisa Kallajoki mittaa virtausnopeutta Lepänjoen alajuoksulla. Professori Janne 
Soininen kirjaa tuloksia ylös. Kuvat Liisa Kallajoki ja Tiina Stigzelius 
7.3 Laboratoriomenetelmät 
Piilevänäytteet käsiteltiin Helsingin Yliopiston Maantieteen laitoksen laboratoriossa. Ennen 
kestopreparaattien tekoa näytteistä poistettiin orgaaninen aines Jokivesien piilevien 
näytteenotto- ja esikäsittelystandardin SFS-EN 13946 ja Kellyn ym. (1998) mukaisesti. 
Näytepulloissa olevat piilevänäytteet sekoitettiin ja niistä otettiin n. 10 ml osanäyte 
näytesuspensioita sentrifugiputkeen. Osanäytteen sekaan laitettiin muutama tippa 
vetyperoksidia (30 %) (H2O2), jonka jälkeen osanäytteet laitettiin kiehumaan kuumaan 
vesihauteeseen 8−10 h ajaksi. Keittämisen aikana osanäytteisiin lisättiin vetyperoksidia, 
jotta orgaaninen aines saataisiin mahdollisimman hyvin pois näytteistä. Tämän jälkeen 
osanäytteet sentrifugoitiin (2500 rpm, 25 minuutin ajan) vetyperoksidin poistamiseksi 
näytteistä. Sentrifugoinnin jälkeen piilevät painuivat sakaksi pohjalle. Putkista poistettiin 
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vetyperoksidiliuos varovasti pipetillä, jotta sakka ei lähtisi liikkeelle ja tilalle laitettiin 
tislattua vettä. Tislatun veden lisäämisen jälkeen osanäytteet sekoitettiin jälleen ja laitettiin 
uudelleen sentrifugiin. Tämä osanäytteiden peseminen tehtiin yhteensä kolme kertaa, jotta 
vetyperoksidiliuos saataisiin mahdollisimman hyvin pois näytteistä.  
Kestopreparaatin tekoa varten tiputettiin pari tippaa pestyä näytettä preparaattilasille ja 
annettiin kuivua. Kuivumisen nopeuttamiseksi preparaatit vietiin lämpöuuniin 60 °C n. 
yhden tunnin ajaksi. Kuivuneen näytteen päälle lisättiin pisara hartsia (Naphrax) ja peitinlasi 
asetettiin näytteen päälle. Tämän jälkeen näytettä kuumennettiin keitinlevyllä, kunnes hartsi 
kiehahti ja kovettui. Näytteistä valmistettiin kaksi rinnakkaista preparaattia, jotka säilytetään 
Helsingin Yliopiston Maantieteen laitoksen tiloissa. Lepänjoen näytteissä oli niin vähän 
piilevien kuoria, että jokaisesta näytteenottopaikasta jouduttiin tekemään yhteensä 
kahdeksan rinnakkaista preparaattia, joista saatiin yhteensä laskettua 300 solua.  
Ennen piilevänäytteen jatkokäsittelyä, mikroskoopilla tarkastettiin onko näytteessä 
merkittäviä määriä tyhjiä piileväkuoria (Eloranta et al. 2007). Näytteistä laskettiin 300 solua 
standardin SFS-EN 14407 mukaisesti, joka on kehitetty piilevien tunnistukseen ja 
tarkkailuun. Kaikki mikroskoopin näkökentässä olevat solut laskettiin, jonka jälkeen 
siirryttiin seuraavaan näkökenttään. Näkökentät eivät myöskään saaneet olla päällekkäisiä. 
Piilevät yritettiin määrittää lajitasolle silloin kun se oli mahdollista. Näytteiden lajintunnistus 
ja laskeminen oli sovittu tehtäväksi yhdessä työparin Liisa Kallajoen kanssa. Liisa Kallajoki 
määritti ja laski Norjan purojen (Lepänjoki ja Helligskog) näytteet, joita oli yhteensä 32. 
Tiina Stigzelius määritti Kilpisjärven puron (Ailakkajoki).  
7.4 Kemialliset analyysit 
Vesinäytteestä analysoitiin kokonaistyppi (TN) standardin SFS-EN ISO 11905-1 mukaisesti 
ja kokonaisfosfori (TP) standardin SFS-EN 1189 mukaisesti spektrometrisellä 
ammoniummolybdaattimenetelmällä (Virkanen et al. 2012). Määritys ja muut 




7.5 Aineiston esikäsittely ja alustava tarkastelu 
Aineiston esikäsittelyyn käytettiin Microsoft Offisen Excel-taulukointiohjelmaa, johon 
koostettiin piilevänäytteiden lajit ja lajimäärät omaan taulukkoon, ja mitatut 
ympäristömuuttujat omaan taulukkoonsa. Lajiaineistosta tehdyssä matriisissa purot 
merkattiin riveille ja lajit sarakkeisiin, jolloin taulukkoon saatiin merkattua jokaisen 
näytteenottopaikan kokonaislajimäärä, sekä yksittäisten taksonien lukumäärä 
näytteenottopaikassa. Lajimatriisin pohjalta laadittiin vielä toinen taulukko taksonomisen 
erityisyyden mittaamisen vuoksi. Siinä näytteenottopaikat merkattiin riveihin ja sarakkeisiin 
lajit, sekä mihin korkeampaan ryhmään laji kuuluu (laji, suku, heimo, lahko ja luokka). 
Taulukkoon merkattiin 1 lajin esiintyessä paikalla ja 0 jos laji ei esiintynyt kyseisellä 
näytteenottopaikalla. Ympäristömuuttujamatriisiin lisättiin myös piilevänäytteiden 
lajimäärät sekä näytteenottopaikojen koordinaatit myöhempää paikannusta varten. Kaikki 
aineiston analysoinnit tehtiin R-tilasto-ohjelmalla (R Core Team 2015).  
7.6 Tilastolliset analyysit 
7.6.1 Yleistetyt lineaariset mallit  
Korkeuden ja ympäristömuuttujien vaikutusta lajirunsauksiin, lajiston jakautumiseen ja 
lajien välisiin sukulaissuhteisiin tutkittiin monimuuttujamenetelmillä. Korkeuden vaikutusta 
lajirunsauteen analysoitiin yleistettyjen lineaaristen mallien (GLM= Generalized linear 
model) avulla. Yleistetyt lineaariset mallit ovat lineaaristen mallien matemaattisia jatkeita, 
jotka sallivat myös muiden kuin normaalisti jakautuneiden aineistojen (Poisson, binominen 
ja gamma) käytön ja ovat täten luotettavampia kuin lineaariseen malliin perustuvat regressiot 
(Guisan et al. 2002). Yleistetyt lineaariset mallit perustuvat vastemuuttujan keskiarvon ja 
selittävien muuttujien lineaarisen yhdistelmän väliseen oletettuun suhteeseen, jota kutsutaan 
linkkifunktioksi (Guisan et al. 2002). Linkkifunktiolla lineaarinen ennuste voidaan muuntaa 
näennäisen epälineaariseksi (Oksanen 2003). Tutkimuksen malleissa käytettiin 
lukumäärävasteille sopivaa Poisson-jakaumaa, sillä vastemuuttujat olivat positiivisia 
kokonaislukuja (Oksanen 2003). Mallien muuttujien välisten unimodaalisten suhteiden 
havaitsemiseksi tehtiin ensin täysi malli, jossa oli muuttujien väliset toisen asteen termit 
lineaaristen termien lisäksi. GLM mallien selittävien muuttujien tilastollisia merkitsevyyksiä 
tarkasteltiin F-testin avulla. Mallin arviointiin käytettiin AIC-arvoa (AIC= Akaike`s 
information criterion), jossa matalimman AIC-arvon tuottava mallia pidetään parhaana 
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(Akaike 1974), sekä MASS-paketin (R Core Team 2015) takaapäin poistavaa menetelmää. 
AIC-mallinvalintamenetelmää käytetään yhä kasvavissa määrin ekologisessa tutkimuksessa 
(Rushton et al. 2004) ja sen matemaattinen kaava on: 
AIC (𝜃) = (-2) log (suurin todennäköisyys) + 2K  
, jossa K on selittävien muuttujien määrä mallissa. 
7.6.2 Taksonominen erityisyys 
Taksonominen erityisyys (∆⁺= taxonomic distinctness) kuvaa sukupolun pituuden 
keskiarvoa kahden eri lajeista olevien yksilöiden välillä (Clarcke & Warwick 1998). 
Biodiversiteetin mittana taksonomisella erityisyydellä on monia toivottavia ominaisuuksia 
ympäristön vaikutuksen arvioinnissa (Warwick & Clarke 1998). Sen arvo on esimerkiksi 
näytteenotosta riippumaton (Warwick & Clarke 1998). Taksonomisen erityisyyden kaava 
Warwickin ja Clarken (1998) mukaan, kun lajeista on käytössä vain läsnä/ei läsnä dataa on: 
∆⁺ = [∑∑ ᵢ < jωᵢj]/[s(s−1)/2] 
jossa summa lasketaan kaikista lajeista ᵢ,ⱼ. Lajien määrä on s ja ωᵢⱼ lajien ᵢ ja ⱼ välisen 
taksonomisen polun pituus. Tilastollisten ominaisuuksien tutkiminen, indeksin 
suorituskyky, näytteenotto, ja painotusten ero taksonomisten polkujen pituuksien välillä 
osoittavat, että ∆⁺ on varteenotettava indeksi kun halutaan tutkia ympäristön vaikutusta 
lajistoon (Clarke & Warwick 1998, Warwick & Clarke 1998, Campbell et al. 2010). 
Taksonominen erityisyys laskettiin R-tilasto-ohjelmalla (R Core Team 2015) taxondive ja 
taxa2dist-komennoilla, jotka löytyvät vegan- paketista. Taxondive-komento toteuttaa 
taksonomisen diversiteetin indeksit ja taxa2dist-komentoa voidaan käyttää kääntämään 
luokittelutaulukot taksonomisiksi etäisyyksiksi joko jatkuvilla tai vaihtelevilla peräkkäisten 
polkujen pituuksilla (Oksanen 2013). Mallin tekoa varten luotiin kaksi erillistä 
lajistotaulukkoa Microsoft Offisen Excel-taulukointi ohjelmalla. Taksonominen erityisyys 
on taksonomisen diversiteetin (∆) matemaattinen laajennus, joka on muunnettu poistamaan 
taksonomisen diversiteetin avoin riippuvuus lajirunsauden jakautumisesta (Clarke 
&Warwick 1998). Taksonomiset erot skaalataan asteikolla 100 asti, mutta asteikko voidaan 
myös skaalata taksonomisten luokkien välillä niin että se on verrannollinen siinä olevien 
luokkien määrän vähenemiseen (Oksanen 2013). Suuri taksonomisen erityisyyden (∆⁺) luku 
kuvaa laajaa taksonomista diversiteettiä näytteessä. Näytteen lajit jossa on vain muutamia 
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lajeja samasta suvusta ovat taksonomisesti läheisempää sukua keskenään kuin näytteen lajit, 
joissa on monia eri lajeja eri heimosta (Zintzen et al. 2011). Taksonomista erityisyyttä 
tutkittiin lisäksi yleistetyillä lineaarisilla malleilla, mutta tuloksia ei näytetä sillä merkitseviä 
muuttujia ei löydetty.  
7.6.3 Lajiston tasaisuus 
Simpsonin mitta lajiston tasaisuuteen (evenness) laskettiin r-tilasto-ohjelmalla (R Core 
Team 2015) Shannon Weaverin indexin mukaan 
 
mukaan, jossa pᵢ on osa lajien i määrästä ja S on lajien määrä siten, että PS i= 1 pᵢ = 1 ja b 
on logaritmin perusta. Lajiston tasaisuus (J) laskettiin lisäksi kaavan 
J <- H/log(S)  
mukaan, missä H on Shannon- Weaverin indeksi ja S on lajien määrä. Lajiston tasaisuus 
(evenness) kuvaa lajien jakautumista paikalla ja mitta vaihtelee 0 ja 1 välillä, jossa 0 kuvaa 
jonkin lajin dominanssia yhteisössä ja 1 tasaisesti jakautunutta yhteisöä (Engelbrektson et 
al. 2010). Lajiston tasaisuutta suhteessa korkeuteen ja muihin ympäristömuuttujiin 
tarkasteltiin betaregressiolla, betareg-paketin (R Core Team 2015) avulla. Lineaariset mallit 
ovat hyödyllisiä monissa sovelluksissa, mutta niitä ei voida hyödyntää tapauksissa, joissa 
vastemuuttujan saamat arvot vaihtelevat 0 ja 1 välillä (Ferrari & Cribari-Neto 2004). 
Betaregressiota voidaan hyödyntää malleissa, joissa muuttujien saamat arvot vaihtelevat 0 
ja 1 välillä (Cribari-Neto & Zeileis 2010). Mallissa oletetaan että vastemuuttuja on beta-
jakautunut ja että jakauman keskiarvo on suhteessa regressioon lineaarisen ennusteen sekä 
tuntemattoman kertoimen ja linkkifunktion kautta (Cribari-Neto & Zeileis 2010).  
8. Tulokset 
8.1 Piilevien yhteisörakenne ja lajirunsaus tutkimuspuroissa 
Tutkimuksessa analyysien vastemuuttujana on piilevien lajirunsaus. Kaikissa kolmessa 
tutkimuspuroissa esiintyi yhteensä 128 lajia. Runsaslukuisimmat lajit kaikista 
 39 
 
näytteenottopaikoista olivat Tabellaria flocculosa (22,9 %) ja Achnanthes minutissima (19,1 
%). Nämä lajit käsittävät yhdessä (42 %) aineiston kokonaismäärästä. 20 lajia käsitti ≥ 1 % 
koko aineiston lasketuista solumääristä jokaisella näytteenottopaikalla. Nämä 20 lajia 
käsittivät yhteensä 84,51 prosenttia kaikista lasketuista soluista tutkimuspuroissa. Muita 
runsaslukuisia lajeja tutkimuspuroissa olivat Achnanthes marginulata (1,36 %), Achnanthes 
petersenii (1,32 %), Achnanthes pusilla (2,76 %), Anomoeoneis brachysira (2,7 %), 
Anomoeoneis vitrea (1,33 %), Cymbella affinis (2,76 %), Cymbella minuta (2,4 %), Eunotia 
exigua (5,72 %), Eunotia meisteri (2,95 %), Eunotia praerupta (2,12 %), Fragilaria arcus 
(5,99 %), Fragilaria capucina (1,7 %), Fragilaria pinnata (1,69 %), Fragilaria ulna (2,25 
%), Frustulia rhomboides (1,37 %), Gomphonema clavatum (1,38 %), Navicula radiosa 
(1,06 %) ja Nizschia perminuta (1,62 %).  
Lepänjoen yläjuoksulta lajeja löytyi 32 ja alajuoksulta 16. Suurin lajirunsaus Lepänjoella oli 
33 lajia ja alimmillaan lajirunsaus oli 3 lajia. Helligskogin lajirunsaus vaihteli vähiten, 
suurimman lajirunsauden ollessa 30 ja alimman 17. Helligskogin yläjuoksulla lajeja oli 26 
ja alajuoksulla 27 Kilpisjärven Ailakkapurossa lajirunsaus vaihteli 36 ja 21 lajin välillä. 
Kilpisjärvellä gradientti oli vain 401 m, kun se oli Lepänjoella 805 m. Suurin lajimäärä (36) 
havaittiin Kilpisjärven tutkimuspuron yläjuoksulla ja sen alajuoksulla lajimäärä oli 33. 
Havaitut lajimäärät suhteessa korkeuteen eivät noudattaneet yleisiä lajirunsauden malleja, 
joiden mukaan lajirunsaus olisi pienintä korkeusgradientin yläosissa. 
8.2. Lajirunsauden jakautuminen tutkimuspuroissa 
Selittävinä muuttujina tutkimuksessa käytettiin suhteellista korkeutta merenpinnasta, veden 
pH:ta, sähkönjohtavuutta, kokonaistyppeä, happipitoisuutta ja lämpötilaa sekä uoman 
varjostusta, uoman leveyttä ja syvyyttä sekä näytteenottokivien kokoa. Selittävien 
muuttujien välisiä keskinäisiä suhteita tarkasteltiin Spearmanin 
järjestyskorrelaatiokertoimilla (taulukko 1), jotta voitiin selvittää korreloivatko jotkin 
ympäristömuuttujat keskenään enemmän kuin rˢ <- 0,7 tai > 0,7, jolloin ne selittäisivät 
käytännössä samaa ilmiötä (Tang et al. 2013). Tällöin toinen muuttujista pyritään jättämään 
pois analyyseistä.  
Korrelaatiot eivät olleet kovin voimakkaita selittävien muuttujien välillä (Taulukko 1). 
Kivien koon ja kokonaistypen välinen positiivinen korrelaatio (rˢ = 0,55) oli suurin havaittu 
korrelaatio ympäristömuuttujien välillä. Kivien koon ja kokonaistypen välinen riippuvuus 
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oli myös tilastollisesti erittäin merkitsevä (p = < 0,001). Erittäin merkitsevä tilastollinen 
riippuvuus löydettiin myös korkeuden ja varjostuksen välillä (p = <0,001), joiden välinen 
negatiivinen korrelaatio oli (rˢ = -0,52). Oletettavaa olikin että varjostus lisääntyy korkeuden 
vähetessä, kun ylimmät näytteenottopaikat sijaitsivat puurajan yläpuolella. 
Sähkönjohtavuuden ja pH:n väliltä löydettiin negatiivinen korrelaatio (rˢ = -0,41) joka oli 
tilastollisesti merkitsevä (p = < 0,01).  
Taulukko1. Ympäristömuuttujien väliset keskinäiset Spearmanin järjestyskorrelaatiokertoimet 
Norjan ja Kilpisjärven tutkimuspuroilla ja niiden väliset tilastolliset merkitsevyydet p-arvojen 
mukaan: − ei tilastollisesti merkitsevä, *p<0,05, **p<0,01, ***p<0,001. Merkitsevyydeltään 


























           
Korkeus  -0,07543 0,3028 -0,4504848 0,4559 0,143451 -0,13407 -0,3564 -0,5205 0,084255 
Lämpötila −  0,0518 0,1169534 0,12078 0,02736 -0,26171 0,211303 0,245116 -0,11414 
pH * −  -0,4129553 0,43365 0,45935 0,37069 -0,3287 -0,08976 0,290432 
Sähkönjohtavuus ** − **  -0,4554 -0,2207 -0,06767 0,064523 0,18353 -0,4404 
Kivet ** − ** **  0,354351 0,204817 -0,4116 -0,4585 0,54887 
Syvyys − − ** − *  0,35547 -0,14748 0,050676 0,176201 
Leveys − − * − − *  -0,00887 -0,23702 0,38231 
Virtaus * − * − ** − −  0,34497 -0,15351 
Varjostus *** − − − ** − − *  -0,4198 
Kok.typpi − − − ** *** − * − **  
 
Lajirunsauden suhdetta ympäristömuuttujiin tarkasteltiin hajontakuvien ja spearmanin 
korrelaatiokertoimien avulla (Kuva 12). Suurimmaksi osaksi ympäristömuuttujien ja 
lajirunsauden välillä ei esiintynyt tilastollisesti merkitseviä korrelaatioita. Ainoastaan uoman 
syvyydellä (r = 0,583) ja pH:lla (r = 0,503) huomattiin olevan erittäin merkitsevät positiiviset 
korrelaatiot lajirunsauden kanssa. Kivien koko korreloi myös tilastollisesti merkitsevästi 
lajirunsauden kanssa. Sekä uoman syvyyden ja lajirunsauden, sekä veden pH:n ja 
lajirunsauden välinen suhde näyttäisi olevan lineaarinen. Kivien koon ja lajirunsauden 
välinen suhde voisi myös olla lineaarinen, mutta tulosta saattaa vääristää yksi suurempi 
kiven koko hajontakuvan oikeassa reunassa. Muiden ympäristötekijöiden (korkeus, 
varjostus, sähkönjohtavuus, uoman leveys ja virtaus) kanssa ei löytynyt tilastollisesti 




Kuva12. Lajirunsauden ja selittävien tekijöiden väliset hajontakuvat Norjan ja Kilpisjärven 
tutkimuspuroista. Spearmanin korrelaatiokerroin merkitty kunkin kuvan oikeaan ylänurkkaan ja 
tilastolliset merkitsevyydet sulkeisiin.x-akselille. (-) ei tilastollisesti merkitsevä, *p<0,05, **p<0,01, 
***p<0,001. 
8.3 Yleistetyt lineaariset mallit (GLM) 
Ympäristömuuttujien ja lajirunsauden välistä suhdetta tarkasteltiin myös yleistetyllä 
lineaarisella mallilla käyttäen poisson- jakaumaa (Taulukko 3.). Täydessä mallissa mukana 
kaikkien selittävien muuttujien (korkeus, lämpötila, pH, sähkönjohtavuus, kivien koko, 
uoman syvyys ja leveys, varjostus, virtausnopeus sekä kokonaistyppi) lineaariset termit, 
jolloin mallin selitysasteeksi saatiin 51,3 prosenttia ja AIC-arvoksi 293,6. Paras malli 
valittiin termien askeltavan poiston kautta, sen mukaan mikä malli sai parhaan AIC-arvon 
(Taulukko 3). AIC-arvo parhaassa mallissa on 285,7 ja sekä selitysarvo 49,2 prosenttia, ja 
siinä ovat mukana korkeus, pH, syvyys, sähkönjohtavuus sekä virtaus. Vaikka virtauksen ja 
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lajirunsauden suhde ei ole tilastollisesti merkitsevä mallin mukaan, alentaa sen mukana olo 
mallin AIC-arvoa. Parhaaseen malliin jäivät mukaan vähintään viiden prosentin riskitasolla 
tärkeimmät lajirunsauteen vaikuttavat ympäristömuuttujat. Näistä kaikkien tilastollisesti 
merkitsevästi lajirunsautta selittävien muuttujien suhde lajirunsauteen on lineaarinen. Veden 
pH:n ja syvyyden suhde lajirunsauteen on positiivinen. Veden pH:n arvon kasvaessa 
lajirunsaus kasvaa, samoin kun syvyys lisääntyy lajirunsaus kasvaa. Virtauksen vaikutus 
lajirunsauteen oli heikosti negatiivinen mutta ei tilastollisesti merkitsevä. Samoin 
sähkönjohtavuuden vaikutus lajirunsauteen on positiivinen lineaarinen. Mallin selittävät 
muuttujat, kertoimet ja keskivirheet on esitetty taulukossa 2. 







Taulukko 3. Yleistetty lineaarinen -malli (Poisson jakauma) jossa lajirunsaus on vastemuuttujana ja 
ympäristötekijät selittävinä tekijöinä. Mallissa jäljellä termien askeltavan poiston jälkeen jäljelle 
jääneet selittävät muuttujat. Mukana muuttujia jotka eivät ole tilastollisesti merkitseviä, mutta joiden 
mukana olo mallissa parantaa mallin selitysastetta ja mallin AIC-arvoa. Tilastollista merkitsevyyttä 
kuvaavat p-arvot saatiin F-testillä. .<0,1, *<0,05, **<0,01, ***<0,001. 
  Hajonta Vapausasteet 
 
Residuaalien    
hajonta       F Pr(>F)  
        
Korkeus  8,7847        42 94,446 8,7847 0,0030377 ** 
pH  16,981        41 77,465 16,981 3,78e-05 *** 
Sähkönjohtavuus 8,4524        40 69,013 8,4524 0,0036457 ** 
Syvyys  13,9412        39 55,071 13,9412 0,0001886 *** 








   
Vakiotermi 1,471823 0,457248 
Korkeus 0,000328  0,00017 
pH 0,176081 0,068374 
Sähkönjohtavuus 0,002614 0,000773 
Syvyys 0,018156 0,005028 
Virtaus -0,06007 0,038028 
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Korkeuden suhdetta lajirunsauteen tutkittiin myös yleistettyjen lineaaristen mallien (GLM) 
avulla (Kuva 13). Poisson-jakaumaa käytettiin Lepänjoen ja Helligskogin tutkimuspuroissa, 
mutta Kilpisjärven tutkimuspurossa aineisto oli normaalisti jakautunut joten käytetty 
jakauma mallissa oli gaussian. Mallit ja hajontakuvat on tehty puroittain ja kuviin on 
merkitty mallin selitysaste sekä tilastollinen merkitsevyys (p) joka on saatu F-testin avulla. 
Täysissä malleissa oli mukana lineaaristen termien lisäksi myös toisen asteen termit, jotta 
saataisiin selville korkeuden ja lajirunsauden mahdollinen unimodaalinen suhde puroittain.  
Korkeus selitti lajirunsautta tilastollisesti merkitsevästi (p < 0,03) vain Lepänjoen 
tutkimuspurossa. Täydessä mallissa jossa mukana korkeuden toisen asteen termit, oli 
selitysaste 12 prosenttia. Malli sai paremman AIC-arvon (148,5) kun mallista jätettiin pois 
toisen asteen selittävä termi. Tällöin korkeus selitti lajirunsauden vaihtelusta 7 prosenttia. 
Lepänjoella korkeuden ja lajirunsauden välinen suhde on lineaarinen ja positiivinen, eli 
korkeuden kasvaessa myös lajirunsaus kasvaa. 
Korkeus ei ollut tilastollisesti merkitsevä lajirunsautta selittävä tekijä Heligskogin 
tutkimuspurossa. Helligskogin täysi malli jossa toisen asteen termit korkeudesta ovat 
mukana selittää 16,1 prosenttia lajirunsauden vaihtelusta. Parhaaksi valittiin matalamman 
AIC-arvon saanut malli josta on poistettu toisen asteen selittävä termi, jolloin mallin AIC-
arvo parani hieman ja oli 87,6. Mallin selitysaste on tällöin 9 prosenttia. Helligskogin 
tutkimuspurossa korkeuden vaikutus lajirunsauteen on lineaarinen ja heikosti negatiivinen, 
eli korkeuden kasvaessa lajirunsaus vähenee.  
Korkeus ei selittänyt merkitsevästi lajirunsautta myöskään Kilpisjärven tutkimuspurossa. 
Malliin jätettiin toisen asteen selittävät termit, sillä mallin AIC-arvo (71,4) oli tällöin 
pienempi ja toisen asteen termi selitti lajirunsauden vaihtelua paremmin. Mallin selitysaste 
on 30 prosenttia. Kilpisjärven tutkimuspurossa korkeudella näyttäisi olevan lievä 
unimodaalinen vaikutus lajirunsauteen, joka on runsaampaa sekä ylä-, että alajuoksulla, 







Kuva 13. Korkeuden ja lajirunsauden välinen suhde tutkimuspuroissa. Lepänjoessa ja Helligskogissa 
yleistetty lineaarinen malli perustuu poisson-jakaumaan, Kilpisjärven tutkimuspurossa käytettiin 
gaussian-jakaumaa aineiston ollessa normaalisti jakautunut. Lepänjoen yhtenäinen trendiviiva kuvaa 
korkeuden ja lajirunsauden välistä tilastollisesti merkitsevää suhdetta. 
Lajiston tasaisuuden ja ympäristömuuttujien välisten suhteiden tutkimiseen käytettiin myös 
yleistettyä lineaarista mallia. Koska vastemuuttujan arvot vaihtelivat 0 ja 1 välillä, käytettiin 
mallissa beta-jakaumaa. 0 kuvaa yhden lajin täydellistä dominanssia yhteisössä ja 1 kuvaa 
lajistoltaan tasaisesti jakautunutta yhteisöä. Tilastollisesti merkitseviä selittäviä muuttujia 
mallissa vähintään viiden prosentin virhemarginaalilla ovat lämpötila (p < 0,02) ja typpi (p 
< 0,004) (Taulukko 5). Ympäristömuuttujat selittävät lajiston tasaisuutta 45,6 prosenttia 
mallin mukaan. Lämpötila vaikuttaa negatiivisesti ja lineaarisesti lajiston tasaisuuteen, 
samoin kokonaistyppi. Typpiarvojen kasvaessa lajisto yksipuolistuu. Muita negatiivisesti 
lajiston tasaisuuteen vaikuttavia ympäristömuuttujia on mallin mukaan uoman syvyys ja 
leveys, sähkönjohtavuus, virtausnopeus sekä varjostus. Näistä varjostus ja uoman leveys 
saivat merkitsevyysarvot (p < 0,059) ja (p < 0,07). Muut edellä mainitut muuttujat eivät 
olleet tilastollisesti merkitseviä. Positiivisesti lajiston tasaisuuteen vaikuttaa korkeus, 










Taulukko 5. Lajiston tasaisuus (evenness) mallinnettuna yleistetyllä lineaarisella mallilla käyttäen 
beta jakaumaa (betareg-funktio) ympäristömuuttujien suhteen. Mallissa mukana kaikki 
tutkimuspurot. Tilastolliset merkitsevyydet: .<0,1, *<0,05, **<0,01, ***<0,001 
 
       
Kerroin 
 
                
Keskivirhe 
 
        z 
 
         Pr(>|z|) 
  
Vakiotermi 7,96e-01 4,32e-01 1,844      0,06514 . 
Korkeus 1,50e-04 1,67e-04 0,9      0,36837  
pH 2,65e-02 5,57e-02 0,476      0,63407  
Lämpötila -4,92e-02 2,14e-02 -2,298      0,02154 * 
Sähkönjohtavuus -2,16e-04 6,78e-04 -0,319      0,74965  
Syvyys 6,75e-05 4,23e-03 0,016      0,98729  
Virtaus -5,51e-04 2,63e-02 -0,021      0,98328  
Leveys -1,82e-02 1,02e-02 -1,791      0,07331 . 
Varjostus -1,91e-02 1,01e-02 -1,887      0,05912 . 
Typpi -3,25e+00 1,15e+00 -2,812      0,00492 ** 
Kivet 3,87e-05 4,71e-05 0,822      0,41128  
 
Korkeuden vaikutusta lajiston tasaisuuteen tutkittiin vielä jokaisen tutkimuspuron kohdalla 
erikseen yleistetyillä lineaarisilla malleilla käyttäen beta-jakaumaa (Kuva 14). Kaikkien 
tutkimuspurojen malleissa korkeudella on lineaarinen suhde lajiston tasaisuuden kanssa. 
Toisen asteen termit jätettiin malleista pois. Korkeus vaikutti tilastollisesti erittäin 
merkitsevästi lajiston tasaisuuteen ainoastaan Lepänjoen tutkimuspurossa (p < 5,45e+07) 
Korkeuden ja lajiston tasaisuuden välinen suhde oli sekä lineaarinen että positiivinen 
Lepänjoella. Korkeuden kasvaessa lajisto muuttuu tasaisemmin jakautuneeksi Lepänjoella. 
Mallin mukaan korkeus selittää 59 prosenttia lajiston tasaisuudesta Lepänjoella.  
Helligskogin tutkimuspurossa korkeus ei selittänyt lajiston tasaisuutta merkitsevästi ja 
mallin selitysaste on 14 prosenttia. Mallista voi havaita lievää positiivista lineaarisuutta, 
muta käytännössä lajien jakaantuminen on suhteellisen tasaista läpi eri näytteenottopaikat. 
Samoin Kilpisjärven tutkimuspurolla korkeuden vaikutus lajiston tasaisuuteen on vähäistä. 
Kilpisjärvellä mallin selitysaste on 2 prosenttia, joten muut tekijät kuin korkeus vaikuttavat 





Kuva 14. Lajiston tasaisuus (evenness) suhteessa korkeuteen mallinnettuna yleistetyllä lineaarisella 
mallilla käyttäen beta jakaumaa (betareg-funktio) ympäristömuuttujien suhteen. Lepänjoen kuvaan 
merkitty trendiviiva kuvaa korkeuden tilastollisesti merkitsevää suhdetta lajiston tasaisuuteen.  
Taksonomista erityisyyttä tutkittiin yleistetyillä lineaarisilla malleilla tutkimuspuroittain 
gaussian- jakaumaa käyttäen. Taksonominen erityisyys tarkoittaa lajien läheistä 
sukulaisuutta. Korkeus ei vaikuttanut lajiston erityisyyteen merkitsevästi yhdelläkään 
tutkimuspurolla (Kuva 15). Lepänjoelta tehdyssä täydessä mallissa oli alun perin mukana 
myös korkeuden toisen asteen termit, jolloin mallin selitysaste oli 13 prosenttia. Mallista 
jätettiin kuitenkin pois toisen asteen termi, sillä mallin AIC-arvo parani hieman ja on 
lineaarisessa malissa 96,2. Lineaarisessa mallissa Lepänjoen tutkimuspurossa selitysaste jää 
kolmeen prosenttiin. Lepänjoella taksonomisen erityisyyden vaihtelu oli suurinta (85,4−100 
∆⁺), mutta lajit eivät silti olleet tulosten mukaan erityisen läheistä sukua keskenään. 
Helligskogin tutkimuspurolta tehdyssä mallissa olivat sekä ensimmäisen asteen lineaarinen 
termi, että toisen asteen termi mukana, jolloin mallin AIC-arvo (59,3) oli pienempi. Korkeus 
ei vaikuttanut tilastollisesti merkitsevästi lajiston taksonomiseen erityisyyteen 
tutkimuspurolla. Mallin mukaan korkeus selittää 17 prosenttia taksonomisesta erityisyydestä 
tutkimuspurolla. Helligskog oli tutkimuspuroista ainut jolla korkeuden ja taksonomisen 
erityisyyden välinen suhde näyttäisi olevan hieman unimodaalinen ja taksonomisen 
erityisyyden arvot vaihtelivat 83,8 ja 89 ∆⁺ välillä, vaihtelun ollessa hieman suurempaa kuin 
Kilpisjärvellä.  
Korkeus ei selittänyt Kilpisjärven tutkimuspurolta tehdyssä mallissa taksonomista 
erityisyyttä tilastollisesti merkitsevästi. Lineaarisen mallin selitysaste oli 3 prosenttia ja 
AIC- arvo 31,1. Lajiston taksonominen erityisyys vaihteli Kilpisjärven tutkimuspurolla 86,5 
ja 88,7 ∆⁺ välillä, joten yleisesti ottaen lajien välinen taksonominen sukulaisuus ei juurikaan 




Kuva 15. Lajien taksonominen erityisyys suhteessa korkeuteen mallinnettuna yleistetyllä 
lineaarisella mallilla käyttäen gaussian-jakaumaa. Tilastolliset merkitsevyydet ja mallin selitysasteet 
merkittynä kuvien oikeaan yläkulmaan. Katkoviiva kuvaa regressioita jotka eivät ole tilastollisesti 
merkitseviä. 
8.4 Taksonominen erityisyys 
Taksonomista erityisyyttä tutkittiin taxondive-komennolla R-ohjelmassa. Kuvassa 16 näkyy 
jokaisen puron näytteenottopisteen taksonominen erityisyys, eli kuinka läheistä sukua 
toisilleen näytteenottopisteestä löydetyt lajit ovat keskenään. Suurin osa 
näytteenottopisteistä jakautuu taksonomisen erityisyyden suhteen 85−90 ∆⁺ välille. 
Tuloksista voidaan nähdä, että lajit eivät ole kovin läheistä sukua keskenään. Lepänjoen 
toiseksi alimman näytteenottopisteen lajit olivat kaukaisinta sukua toiselleen. Tabellaria 
flocculosa (298 kpl) dominoi lajistoa tässä näytteenottopisteessä ja kaksi muuta lajia (1kpl) 
olivat Eunotia exiqua (1 kpl) sekä Frustulia rhomboides (1 kpl). Lajit poikkeavat paitsi 
suvultaan, myös heimoltaan toisistaan ja kuuluvat vasta samaan lahkoon (pennales), mikä 
näkyy näytteenottopisteen taksonomisen erityisyyden arvossa (100 ∆⁺). Alimman 
taksonomisen näytepisteen arvon (81 ∆⁺) sai Lepänjoen kolmanneksi alin näytteenottopiste 
josta löytyi yhdeksän lajia. Näistäkin lajeista runsaslukuisin oli Tabellaria flocculosa (175 
kpl). Toiseksi runsain laji oli Eunotia exigua (105 kpl). Muut lajit olivat Achnanthes 
minutissima (1 kpl), Anemoeneis vitrea (2 kpl), Fragillaria capucina (1 kpl), Eunotia 
intermedia (1 kpl), Eunotia monodon (1 kpl), Eunotia meisteri (8 kpl) sekä Eunotia 
praerupta (6 kpl). Tässä näytteenottopisteessä olevat lajit olivat toisilleen läheisempää sukua 
kuin muissa näytteenottopisteissä. Lajit kuuluivat yhteensä neljään eri sukuun ja Eunotia-
suvussa esiintyi viisi lajia. Loput neljä lajia kuuluivat vasta samaan lahkoon (pennales) ja 
olivat täten kaukaisempaa sukua toisilleen kuin Eunotia-suvun lajit. 
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Helligskogin tutkimuspuron neljäs ja viides näytteenottopaikka saivat taksonomisen 
erityisyyden arvot (83 ∆⁺) ja (84 ∆⁺) (Kuva 16). Helligskogin neljännestä 
näytteenottopisteestä löytyi yhteensä 20 lajia joissa oli yhteensä 9 sukua. Lajimäärältään 
suurin laji oli Achnanthes minutissima (92 kpl). Lajirunsaus oli suurimmillaan Cymbella-
suvulla, johon kuului yhteensä 6 lajia. Toiseksi runsaslukuisimmat suvut olivat Fragilaria- 
ja Gomphonema-suvut, joista molemmista löytyi kolme lajia. Helligskogin viidennestä 
näytteenottopisteestä löytyi 28 lajia, joista runsaslukuisin oli Achnanthes minutissima (71 
kpl). Myös Tabellaria flocculosa oli suhteellisen runsaslukuinen (50 kpl). 28 lajia kuuluivat 
yhteensä 12 sukuun, joista lajimäärältään runsaslukuisin oli Cymbella-suku. Gomphonema-
sukuun kuului neljä lajia ja Fracilaria-, Navicula- ja Pinnularia-sukuihin kuului jokaiseen 
kolme lajia.  
Taksonominen erityisyys vaihteli tutkimuspuroittain. Kilpisjärven tutkimuspurolla vaihtelu 
oli vähäisintä (86,5−88,7 ∆⁺) ja myös korkeusgradientti oli lyhyin tällä tutkimuspurolla (401 
m). Helligskogin purolla taksonomisen erityisyyden arvot vaihtelivat 83,8 ∆⁺ ja 89 ∆⁺ välillä. 
Kokonaisgradientti oli Helligskogilla 482 metriä. Pienimmät taksonomisen erityisyyden 
arvot Helligskogin purolta löytyivät näytteenottopaikoilta 4 (698 mpy) ja 5 (679 mpy). 
Lepänjoella taksonomisen erityisyyden vaihtelu oli suurinta (81 ∆⁺−100 ∆⁺). Lepänjoki on 
myös korkeusgradientiltaan suurin (805 m) ja siellä näytteet päästiin ottamaan melkein 
merenpinnan tasolta (21 mpy), kun Helligskogissa ja Kilpisjärvellä alimmat mittauspaikat 
sijaitsivat 325 metriä ja 476 metriä meren pinnan yläpuolella. Lepänjoen suurin 
taksonominen erityisyys (100 ∆⁺) mitattiin toiseksi alimmalla näytteenottopaikalla 104 mpy. 
Pienin taksonomisen erityisyyden arvo (81 ∆⁺) taas mitattiin kolmanneksi alimmalla 
näytteenottopisteellä 174 metriä merenpinnasta. Suurimmassa osassa kaikista 
näytteenottopaikoista taksonomisen erityisyyden arvo vaihteli n. 87−89 ∆⁺ välissä, joten 




Kuva 16. Taksonomisen erityisyyden ja lajirunsauden välinen suhde kaikissa tutkimuspuroissa. 
Pisteet kuvaavat tutkimuspurojen näytteenottopaikkoja, joita on yhteensä 44 kappaletta. ∆+ arvot 
kuvaavat lajien välisen sukupolun pituutta. Viivat kuvaavat mallin 95 % luottamusrajoja.  
9. Tulosten tarkastelu 
 
Lajirunsauden vaihtelu spatiaalisilla gradienteilla on yksi tutkituimmista kysymyksistä 
ekologiassa (Gaston 2000, Sanders & Rahbek 2011, Zintzen et al. 2011). Latitudinaalinen 
lajirunsausmalli jossa lajirunsaus vähenee korkeammalle leveyspiirille mentäessä, on 
parhaiten dokumentoitu ja eniten tutkittu malli ekologian historiassa (Sanders & Rahbek 
2011). Korkeusgradientit ovat melkein yhtä tutkittuja kuin latitudinaaliset gradientit, mutta 
tutkitut lajirunsausmallit korkeusgradienteilta ovat vaihtelevia tutkittavan lajin, mittakaavan 
ja näytteenoton takia (Sanders & Rahbek 2011).  
Mikroskooppisten organismien levinneisyyden on perinteisesti katsottu olevan universaalia 
mikro-organismien pienestä koosta, lepotilamuodoista, hyvästä dispersaalikyvystä, nopeista 
elinkierroista ja suuresta populaatiomäärästä johtuen (Hillebrand 2000, Finlay 2002). Tämän 
mukaan mikro-organismien lajirunsautta määrittelisi siis enemmänkin paikalliset 
ympäristötekijät kuin alueelliset tai historialliset dispersaalitekijät tai ilmastolliset 
olosuhteet. Asetelma ei kuitenkaan ole niin yksinkertainen vaan myös vastakkaisia 
tutkimuksia, jotka puoltavat mikro-organismien noudattavan biogeografisia malleja joiden 
mukaan myös niitä rajoittaisivat alueelliset, historialliset ja evolutiiviset tekijät (Soininen 
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2004, Martiny et al. 2006, Vyverman et al. 2007, Smucker & Vis 2011, Tang et al. 2013, 
Pajunen et al. 2016 ).  
9.1 Ympäristötekijöiden vaikutus lajirunsauteen 
Lajirunsaus vaihteli tutkimuspuroissa 3−36 lajin välillä. Kolmesta tutkimuspurosta ja 44 
näytepisteestä löydettiin yhteensä 128 lajia. Runsaslukuisimmat lajit tutkimuspuroilla olivat 
Tabellaria floculosa  (22,9 %) ja Achnanthes minutissima (19,1 %) (Liite 1). Myös Heinon 
ja muiden (2010) laajassa tutkimuksessa koko Suomen alueelta lajit joilla oli keskiarvoisesti 
runsain esiintyminen kaikista tutkimuspaikoista, olivat Achnanthes minutissima (24 %) ja 
Tabellaria flocculosa (9 %). Achnanthes minutissima, Eunotia exigua, Fragilaria capucina 
ja Tabellaria flocculosa olivat yleisiä veden lajeja myös Kaweckan ja Robinsonin (2008) 
tutkimuksessa Puolan Tatra- vuorilta, indikoiden sirkumneutraalien ( pH n. 7) (Van Dam et 
al. 1994) vesien lajistoa. Tabellaria flocculosan on myös aiemmin todettu viihtyvän 
sirkumneutraaleissa tai hieman happamissa vesissä (Weckström et a. 1997).  
Näytteet pyrittiin ottamaan tasaisin välein mutta se ei aina ollut mahdollista jos sopivaa 
näytteenottopaikkaa ei halutulla korkeudella ollut. Wangin ja muiden (2011) tutkimuksessa 
näytteenottopisteitä oli 26 ja kokonaisgradientin vertikaalinen pituus 2230 metriä, josta 
näytteet pyrittiin ottamaan n. 90 metrin välein. Lepänjoen gradientti oli 805 metriä pitkä ja 
Helligskogin ja Kilpisjärven gradienttien pituus jäi alle 500 metrin. Bere ja muut (2103) 
käyttivät kolmea eri korkeudella sijaitsevaa aluetta Afrikan vuoristoissa tutkiakseen mitkä 
ympäristötekijät vaikuttavat piilevien lajirunsauteen. He löysivät 119 lajia jotka kuuluivat 
38 eri sukuun. Näin ollen piilevien lajimäärät omassa tutkimuksessani ovat samankaltaisia 
aikaisempien tutkimusten lajimäärien kanssa. 
Ympäristötekijöiden vaikutusta lajirunsauteen pyrittiin selittämään yleistettyjen lineaaristen 
mallien (GLM) avulla. Yleistetty lineaarinen malli jossa oli mukana kaikkien 
näytteenottopisteiden lajirunsaudet ja ympäristömuuttujat selittävinä tekijöinä sai 
selitysasteen 49,2 prosenttia. Mallin mukaan lajirunsauteen eniten vaikuttavia tilastollisesti 
merkitseviä ympäristömuuttujia kaikilla tutkimuspuroilla olivat veden pH (p = 3,78e-05), 
uoman syvyys (p = < 0,001), korkeus (p = < 0,05) ja sähkönjohtokyky (p = < 0,05). 
Virtausnopeus oli GLM:ssä mukana, sillä se paransi mallin selitysastetta vaikka ei ollutkaan 
tilastollisesti merkitsevä tekijä lajirunsauden selittäjänä.  
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Lajirunsauden ja ympäristötekijöiden väliltä löytyi tilastollisesti merkitseviä korrelaatioita. 
Parittaisten korrelaatioiden mukaan lajirunsaus korreloi positiivisesti erittäin merkitsevästi 
veden pH:n kanssa (p = < 0,001, r = 0,583). Myös uoman syvyys korreloi erittäin 
merkitsevästi lajirunsauden kanssa (p = < 0,001, r = 0,503). Tämän tutkimuksen mukaan 
voidaan päätellä että pH vaikuttaa lajirunsauteen positiivisesti. Veden pH:n on myös 
aiemmissa tutkimuksissa katsottu vaikuttavan positiivisesti piilevien lajirunsauteen 
(Weckström et al. 1997, Potapova & Charles 2002, Eloranta 2007, Göthe et al. 2013, Tang 
et al. 2013, Wang et al. 2016). Elorannan (2007) mukaan piilevien lajirunsaus vähenee 
happamissa vesissä, vaikka monet piilevälajit omaavatkin sietokyvyn laajoille pH- arvon 
muutoksille. Tämä sopii hyvin yhteen oman tutkimukseni kanssa, sillä lajirunsaus oli 
vähäisempää matalamman pH-arvon omaavissa näytteenottopaikoissa. Oman tutkimukseni 
veden pH-arvo vaihteli 5,03 ja 7,80 välillä, kun sen keskiarvo oli 7,05. Weckströmin ja 
muiden (1997) tutkimuksessa pH:n keskiarvo Fennoskandian järvissä oli 6,8 ja se vaihteli 
5,5−7,7 välillä. 
Tutkimuspurojen vedet olivat hyvin neutraalin lähellä, tai lievästi happamia. Todella 
happamia pH-arvoja ei esiintynyt lainkaan. Suurimmat lajirunsaudet tässä tutkimuksessa 
esiintyivät pH-arvoissa, jotka vaihtelivat 6,56 ja 7,36 välillä, keskiarvon ollessa 6,91. Tulos 
on hyvin samankaltainen kuin Schneiderin ja muiden (2013) tutkimuksessa Ruotsin 
boreaalisista virtavesistä. Heidän tutkimuksessaan korkein piilevien lajirunsaus esiintyi pH-
arvon 6,6−6,9 välillä. Göthen ja muiden (2013) tutkimuksessa Ruotsista pH-arvo vaihteli 
4,31−7,26 välillä ja se käsitti myös happamia arvoja jotka omasta tutkimuksestani 
puuttuivat. Eri alueelliset tutkimukset osoittavat että ioniset tekijät kuten veden pH ja 
sähkönjohtavuus vaikuttavat piilevien eliöyhteisön kokoonpanoon ja esiintymiseen 
virtavesissä (Pan et al. 1996, Potapova & Charles 2002). Veden lämpötilan katsottiin 
Gudmursdottirin ja muiden (2012) tutkimuksessa korreloivan tilastolisesti merkitsevästi 
veden pH:n kanssa (r = -0,75, p = 0,03), mutta lämpötila ei vaikuttanut lajirunsauteen. 
Makeiden vesien pH-arvot ovat läheisesti kytköksissä veden perustuotannon kanssa ja 
vesien ollessa rehevöityneitä, pH-arvot ovat suurempia ja se saattaa johtaa muutokseen 
levien eliöyhteisöissä (Gudmunsdottir et al. 2012). Omassa tutkimuksessani lämpötilalla ja 
veden pH:lla oli myös negatiivinen korrelaatio (r = -0,05), mutta se ei ollut tilastollisesti 
merkitsevä. Lämpötila ei korreloinut yhdenkään ympäristömuuttujan tai lajirunsauden 
kanssa tilastollisesti merkitsevästi tässä tutkimuksessa ja sen vaihtelu oli tutkimuspuroilla 
pientä vaihdellen vain muutaman asteen verran gradientin matkalla (6,9−10,8 °C). Tasaisinta 
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veden lämpötila oli Lepänjoen tutkimuspurolla (8,4−10,5 °C) ja suurinta vaihtelu oli 
Kilpisjärven tutkimuspurolla (3,9 °C), missä veden lämpötila vaihteli 6,9−10,8 °C välillä.  
Sähkönjohtavuudella oli yleistetyn lineaarisen mallin mukaan tilastollisesti merkitsevä (p = 
0,003) vaikutus lajirunsauteen tutkimuspuroilla. Parittaisissa korrelaatioissa 
sähkönjohtokyky korreloi tilastollisesti merkitsevästi korkeuden (r = -0,45), veden pH:n (r 
= -0,41), kivien koon (r = -0,45) sekä kokonaistypen (r = -0,44) kanssa. Sähkönjohtavuuden 
ja lajirunsauden välinen negatiivinen korrelaatio ei taas ollut tilastollisesti merkitsevä (r = -
0,24). Tämä saattaa johtua sähkönjohtokyvyn arvojen vähäisestä vaihtelusta (23,1−153,6 
µS/cmˉ¹), jolloin se ei vaikuttaisi lajirunsauden vaihteluun. Pohjoisille alueille on tyypillistä 
suolojen vähäinen liukeneminen veteen, josta alhainen sähkönjohtavuus johtuu (Potapova & 
Charles 2002). Potapovan ja muiden (2003) tutkimuksessa sähkönjohtokyvyn arvot 
vaihtelivat 10−14,500 µS/cmˉ¹, joten oman tutkimuspuroni arvojen vaihtelu oli hyvin 
vähäistä. Potapovan ja muiden (2003) mukaan sähkönjohtokyvyllä on merkittävä vaikutus 
piilevälajiston kokoonpanoon.  
Keskiarvo sähkönjohtokyvylle kaikilla tutkimuspuroilla oli 27,3 µS/cmˉ¹. Darmodyn ja 
muiden (2000) geomorfologisessa tutkimuksessa Pohjois- Ruotsin järviltä ja niiden 
laskupuroista sähkönjohtavuus vaihteli myös 27−271 µS/cmˉ¹ välillä. Heidän 
tutkimuksessaan todettiin, että korkeimmat arvot sähkönjohtavuudelle (43−271 µS/cmˉ¹) 
johtuivat kalkkipitoisen kallioperän sään aiheuttamasta rapautumisesta. Lepänjoen 
kallioperä saattoi olla siis kalkkipitoisempaa kuin Helligskogissa tai Kilpisjärvellä, minkä 
vuoksi sähkönjohtavuusarvot olivat siellä hieman korkeampia kuin muilla tutkimuspuroilla. 
Sähkönjohtokyky korreloi veden pH-arvon kanssa merkitsevästi (r = -0412, p =< 0,05), 
minkä takia sähkönjohtokyvyn tilastollinen merkitsevyys piilevien lajirunsautta selittävänä 
tekijänä yleistetyssä lineaarisessa mallissa saattaa liittyä veden pH:n vahvaan dominanssiin 
lajirunsautta määrittävänä tekijänä. Aikaisemmissa tutkimuksissa veden pH:n on huomattu 
vaikuttavan voimakkaasti lajirunsausmalleihin, kun veden sähkönjohtokyky on ollut 
alhainen (Carpenter & Waite 2000, Potapova & Charles 2002). Arktis-alpiinisen ympäristön 
virtavedet ovat luonnostaan niukkaravinteisia ja alhaisia sähkönjohtokyvyltään. Tähän 
saattaa vaikuttaa myös kallioperän geologiset muutokset gradientilla. 
Piilevät ovat hyvin herkkiä ravinnerajoitteisuudelle (Passy 2010), minkä vuoksi 
diversiteetiltään monipuolisimmat piileväyhteisöt sijaitsevat alueilla, joilla paikalliset 
ympäristöolosuhteet tarjoavat runsaat resurssit. Omassa tutkimuksessani fosforin (P) arvot 
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olivat niin pieniä, ettei niitä voitu määrittää tutkimuspuroista. Fosforin on perinteisesti 
katsottu olevan kasvua rajoittava tekijä makean veden ekosysteemeissä (Schindler 1977), 
mutta esim. Elserin ja muiden (2007) tutkimuksen mukaan merkittävää eroa fosforin ja typen 
toiminnasta kasvua rajoittavana tekijänä ei voida todeta. Ravinteisuuden on monessa 
aikaisemmassa piilevätutkimuksessa todettu olevan tärkeä tekijä lajiston säätelyssä (Heino 
et al. 2010, Schneider et al. 2013).  
Kokonaistyppiarvot olivat alhaisia ja niiden välinen vaihtelu oli hyvin niukkaa (0,02−0,15 
mg/l) tutkimuspuroilla. Myös Gudmunsdottirin ja muiden (2011) tutkimuksessa Islannin 
virtavesistä sekä typpi (N),- että fosforiarvot (P) olivat alhaisia. Heidän tutkimuksensa 
mukaan vertaispuroissa juuri ravinteiden määrä vaikutti eniten piilevien lajirunsauteen, joka 
oli näkyvämpää kun lämpötila kasvoi. Virtavesissä olevasta kokonaistypen määrästä 
merkittävä osa absorboituu vesistöihin ilmakehässä olevan typen laskeumana (Sundqvist et 
al. 2013) ja laskeuman määrä saattaa vaihdella suuresti sekä alueellisesti, että 
korkeusgradientilla itsellään vaihtelevien tuuli- ja sadeolosuhteiden mukaan. 
Lajirunsauden ja kokonaistypen välillä ei ollut tilastollisesti merkitsevää korrelaatioita (r = 
0,049). Kokonaistyppi korreloi tutkimuksessani merkitsevästi sähkönjohtokyvyn (r = -0,44), 
kivien koon (r = 0,54) ja varjostuksen (r = -0,41) kanssa. Typen alhaisten arvojen ja niiden 
välisen matalan vaihtelun vuoksi onkin todennäköistä, että muut ympäristötekijät kuin typpi 
vaikuttivat lajirunsauteen tutkimuspuroilla. Hieberin ja muiden (2001) mukaan yksi 
tärkeimpiä piilevälajiston määrittäviä tekijöitä oli ravinteisuus ja ravinteiden kierron 
kausiluonteisuus. Ravinteiden kausiluonteisuuden takia on vaikea päätellä vain yhden 
mittauskerran tuloksen avulla ravinteiden vaikutusta piilevien lajirunsauteen. Toisaalta 
Hieber ja muut (2001) eivät löytäneet selkeää kaudesta riippuvaa lajirunsautta piilevillä, 
mutta totesivat monen lajin olevan runsaimmillaan syksyllä ja talvella. Piilevänäytteet 
omassa tutkimuksessani kerättiin elokuun kolmannella viikolla, jolloin aikaisempien 
tutkimusten valossa mm. (Hieber et al. 2001) piilevälajit ovat runsaimmillaan. Soinisen ja 
Elorannan (2004) Etelä- Suomessa tehdyn tutkimuksen mukaan lajirunsaus oli 
pienimmillään elokuussa. 
Uoman syvyys vaikutti positiivisesti ja tilastollisesti erittäin merkitsevästi lajirunsauteen 
yleistetyssä lineaarisessa mallissa (p = 0,00018). Myös lajirunsaus kasvoi uoman syvetessä 
(r = 0,583). Samankaltaisia tuloksia saivat Sherwood ja muut vuonna 2000 tehdyssä 
tutkimuksessaan lähteistä alkunsa saavissa puroissa Kanadan Ontariossa, missä uoman 
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syvyyden (r = 0,50, p = 0,03) ja leveyden (r = 0,51, p = 0,03) todettiin korreloivan 
positiivisesti lajirunsauden kanssa. Uoma syveni (2,5−34 cm) ja leveni (0,3−2,7 m) 
alajuoksulle mentäessä (Sherwood et al. 2000). Jokiuoma leventyy yleensä alajuoksulle 
mentäessä jolloin orgaanisen aineksen määrä vähenee ja tuottajien rooli tulee tärkeämmäksi 
(Vannote er al. 1980, Eloranta 2007). Uoman leveys ei vaikuttanut tilastollisesti 
merkitsevästi omassa tutkimuksessani lajirunsauteen (r = 0,053). Joen uoman leventyessä 
alajuoksulle päin mentäessä orgaanisen aineen määrä vedessä vähenee ja autotrofinen 
tuotanto tulee tärkeämmäksi. Tämän ajatellaan heijastelevan tuottavuuden ja kulutuksen 
välisen suhteen muuttumista (Vannote et. al. 1980). Uoman syvyyden tilastollinen 
merkitsevyys saattaa johtua myös veden pH:n ja syvyyden välisestä korrelaatiosta, sillä 
veden pH vaikutti myös erittäin merkitsevästi lajirunsauden kasvuun tutkimuspurolla. 
Toisaalta syvemmässä purossa on vakaammat olosuhteet ja vähemmän häiriötekijöitä, 
jolloin syvemmällä pystyisi elämään enemmän lajeja.  
Virtausnopeudella, kivien koolla, lämpötilalla tai varjostuksella ei ollut piilevien 
lajirunsauteen tilastollisesti merkitsevää vaikutusta tutkimuspuroilla, vaan niiden vaikutus 
lajirunsauteen on ultimaalisten tekijöiden (ilmasto ja geologia) säätelemää ja spatiaalisesti 
rakentunutta (Soininen 2007). Esimerkiksi varjostuksella oli tilastollisesti erittäin 
merkitsevä negatiivinen korrelaatio korkeuden kanssa (r = -0,52). Tämä on selitettävissä 
puurajalla (n. 500 mpy), jonka yläpuolella tutkimuspuroilla ei löydetty merkitsevästi 
varjostavaa reunakasvillisuutta. Gudmunsdottirin ja muiden (2012) tutkimuksessa 
suurimmat piilevien lajirunsaudet löydettiin kaikkein kylmimmistä vesistä.  
Omassa tutkimuksessani korkeudella ja virtausnopeudella oli tilastollisesti merkitsevä 
negatiivinen korrelaatio (r = -0,356). Virtausnopeuden on katsottu korreloivan aikaisemmin 
positiivisesti korkeuden kanssa mm. (Ward 1994), johtuen suurista korkeuseroista 
latvapurojen yläjuoksulla. Lepänjoella valitsimme pienen sivupuron suurten korkeuserojen 
takia, sillä näytteenotto olisi ollut pääjoesta mahdotonta monen kymmenen metrin matkalta 
vesiputousten takia. Helligskogin- ja Kilpisjärven tutkimusalueella purot olivat aluksi hyvin 
pieniä latvapuroja, joilla virtausnopeus oli suhteellisen hidasta (0,4 ja 0,1m/s). Hornerin ja 
muiden (1990) tutkimuksen mukaan virtausnopeuden kasvu yli sen pisteen mihin levät olivat 
tottuneet, lisäsi piilevien irtoamista alustaltaan, mutta massairtoamisen jälkeen levien 
uudelleenkolonisaatio oli suhteellisen nopeaa. Näin ollen esimerkiksi lumien sulamisen 
aikaan virtausnopeus voisi kasvaa niin kovaksi että se pystyisi irrottamaan leviä massoittain, 
jolloin vaikutus näkyisi myös sen hetken lajirunsaudessa. Stanishin ja muiden (2012) 
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tutkimuksessa Antarktiksen piilevistä epäsäännöllisellä virtauksella oli suuri vaikutus 
piilevien lajirunsauteen, joka väheni virtauksen epäsäännöllisyyden kasvaessa. Hieberin ja 
muiden (2001) mukaan jäätikköjoilla esiintyneet piileväsuvut (Achnanthes, Fragilaria ja 
Diatoma ) ovat tyypillisiä suuria häiriöitä ja virtausvoimakkuuksia kestäviä lajeja jotka 
pystyvät kiinnittymään alustaansa lujaa ja vastustamaan hankausta. Myös omassa 
tutkimuksessani Achnanthes (25 % )- ja Fragilaria (10 %) -suvut esiintyivät runsaina eri 
näytteenottopisteissä. Soinisen (2007) mukaan virtavesissä veden fysikaalisilla tekijöillä ei 
kuitenkaan olisi niin voimakasta vaikutusta piilevien esiintymiselle kuin esimerkiksi veden 
kemiallisilla tekijöillä.  
9.2 Korkeuden vaikutus lajirunsauteen 
Tässä tutkimuksessa tutkittiin piilevien lajirunsauden vaihtelua suhteessa korkeuteen. 
Tutkimuksessa ei löydetty tilastollisesti merkitsevää yhteyttä lajirunsauden ja korkeuden 
välillä paitsi Lepänjoen tutkimuspurolla (p = 0,03), jossa lajirunsauden ja korkeuden välinen 
suhde oli lineaarisesti nouseva. Wang ja muut (2016) eivät myöskään löytäneet laajassa eri 
maanosissa tehdyssä tutkimuksessaan kuin kaksi tilastollisesti merkitsevää suhdetta 
(laskevan ja yksihuippuisen) korkeuden ja piilevien lajirunsauden väliltä Kiinan vuoristossa. 
Esimerkiksi Norjan vuoristopurolta saadut tulokset eivät olleet tilastollisesti merkitseviä. He 
käyttivät samassa tutkimuksessaan myös bakteereita, joilla taas kaikilta vuorilta otetut 
lajirunsaudet osoittivat tilastollisesti merkitsevää suhdetta korkeuden kanssa. Tosin 
bakteerien lajirunsausmallit korkeuden suhteen erosivat paljon toisistaan, vaihdellen 
nousevan, laskevan, unimodaalisen ja U: n mallisen muodon mukaan.  
Wangin ja muiden (2011) tutkimuksessa bakteerien lajirunsauden todettiin taas nousevan 
suhteessa kasvavaan korkeuteen. Samassa tutkimuksessa kävi ilmi, että piilevien lajirunsaus 
taas väheni monotonisesti suhteessa kasvavaan korkeuteen, mikä on yllättävää, sillä 
molempien mikrobien on todettu olevan hyviä levittäytyjiä (Finlay 2000). Lear ja muut 
(2011) löysivät omassa virtavesibakteereja käsittävässä tutkimuksessaan heikon negatiivisen 
lineaarisen suhteen bakteerien ja korkeuden väliltä (Pearson r = -0,23) kun se omassa 
tutkimuksessa oli Lepänjoella spearmanin korrelaatiokertoimen mukaan 0,23. Heidän 
tutkimuksessaan korkeusgradientti ylsi merenpinnan tasolta 756 metrin korkeuteen, joten se 
vastasi suhteellisen hyvin Lepänjoen korkeusgradienttia. Suurin osa Learin ja muiden (2011) 
tutkimuksen näytteenottopaikoista sijaitsi alle 100m korkeudessa, joten näytteenottopisteet 
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eivät sijainneet tasaisesti gradientin koko matkalla. Kuitenkin 50 korkeimmalta otetuissa 
näytteissä lajirunsaus oli merkittävästi vähäisempää (150 lajia) kuin alhaalla otetuissa 
näytteissä (180 lajia). Myös Bryantin ja muiden tutkimuksen (2008) mukaan bakteerien 
lajirunsaus väheni tilastollisesti merkitsevästi suhteessa kasvavaan korkeuteen. 
Helligskogin ja Kilpisjärven tutkimuspurot saivat alkunsa järvistä. Lepänjoella näytteiden 
keräystä ei aloitettu aivan järven juurelta, mutta kartan mukaan myös Lepänjoki sai alkunsa 
järvestä. Hieberin ja muiden (2001) tutkimuksessa suuremman lajirunsauden todettiin 
löytyvät tutkimusjokien yläjuoksulta, joissa lähteenä on järvi. Järven läsnäololla todettiin 
olevan lajirunsautta lisäävä ja vakauttava vaikutus. Omassa tutkimuksessani Lepänjoen ja 
Kilpisjärven tutkimuspurojen yläjuoksuilla lajirunsaudet olivat suuria (Lepänjoki: 32 ja 33, 
Kilpisjärvi: 36 ja 34) (Liite 2). Korkeusgradienttien lyhyydet sekä järvien läheisyys 
latvavesissä saattoivat yhdessä vaikuttaa siihen, että lajirunsaudet tutkimuspuroissa eivät 
noudattaneet yleisiä korkeusgradienteilla todettuja lajirunsausmalleja (Rahbek 1995).  
Fearerin ja muiden (2011) mukaan korkeus taas ei selittänyt bakteerien lajirunsautta 
tilastollisesti merkitsevästi (p = < 0,1) ja he totesivat, ettei bakteerien lajirunsautta voi selittää 
korkeuden vaihtelulla. Helligskogin ja Kilpisjärven tutkimuspuroilla korkeus ei vaikuttanut 
merkitsevästi piilevien lajirunsauteen. Jüttner ja muut (2010) eivät myöskään löytäneet 
korkeutta lajirunsautta rajoittavaksi tekijäksi omassa tutkimuksessaan Himalajan 
vuoristosta. Korkeus korreloi tutkimuksessa ainoastaan muiden ympäristötekijöiden (Si) 
kanssa tilastollisesti merkitsevästi, mutta lajirunsauteen korkeus ei vaikuttanut. 
Tutkimuksessa korkeusgradientin matka tosin vaihteli 320 metristä 4700 metriin käsittäen 
yhteensä yli 4350 metrin vertikaalisen matkan joka eroaa tutkimukseni korkeusgradienteista.  
Oman tutkimukseni tulokset eroavat osittain aikaisempien tutkimusten tuloksista, jotka 
nekin ovat keskenään ristiriitaisia tuloksiltaan mm. (Bryant et al. 2008, Lear et al. 2011, 
Fearer et al. 2011, Wang et al. 2011, Wang et al. 2016). Tästä voidaan päätellä, ettei piilevien 
ja korkeuden välisistä suhteista aikaisempien tai tämän tutkimuksen perusteella voida vetää 
mitään yhtenäisiä johtopäätöksiä siitä mitkä tekijät vaikuttavat piilevien tai bakteerien 
lajirunsauteen korkeusgradientilla. Wang ja muut (2016) arvioivat että kahden eri mikro-
organismin lajirunsausmallien eroavaisuudet korkeuden suhteen todistavat, että piilevät ja 
bakteerit reagoivat eri tavoilla kasvavan korkeuden aiheuttamiin ilman lämpötilan- ja muihin 
niihin liittyvien ympäristömuuttujien suhteen. Ja koska jopa saman mikrobiryhmän 
lajirunsaudet vaihtelivat suhteessa korkeuteen, saattavat näillä eri mikrobeilla todetut 
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lajirunsaudet korkeuden suhteen heijastella myös joidenkin muiden paikallisten 
ympäristömuuttujien merkitystä ja niiden välisiä yhteisvaikutuksia, kuin pelkästään 
kasvavasta korkeudesta välittömästi johtuvan ilman lämpötilan lineaarista laskua (Wang et 
al. 2016). 
9.3 Lajiston tasaisuus suhteessa korkeuteen 
Lajiston tasaisuutta (evenness) tarkasteltiin sekä suhteessa kaikkiin ympäristömuuttujiin, 
että tutkimuspuroittain suhteessa korkeuteen yleistetyillä lineaarisilla malleilla (GLM) 
käyttäen beta-jakaumaa. Tässä tutkimuksessa ympäristötekijät selittävät lajiston tasaisuutta 
45,6 prosenttia yleistetyn lineaarisen mallin mukaan jossa oli mukana kaikki tutkimuspurot. 
Veden lämpötila (p = 0,02) ja kokonaistyppi (TN) (p = 0,004) nousivat esille lajiston 
tasaisuutta selitettäessä ja olivat tilastollisesti merkitseviä tekijöitä mallissa. Wang ja muut 
tekivät laajan alueellisen tutkimuksen kuudelta eri vuorelta vuonna 2016. Heidän 
tutkimuksensa mukaan piilevien lajiston tasaisuus korreloi eniten kokonaisfosforin (TP) 
(23,9 %), varjostuksen (23,6 %) ja veden pH:n (20,0 %) kanssa mutta veden lämpötilalla ei 
ollut tilastollisesti merkitsevää vaikutusta piilevien lajiston tasaisuuteen. Gudmunsdottir ja 
muut (2012) eivät myöskään löytäneet veden lämpötilan ja lajiston tasaisuuden väliltä 
tilastollisesti merkitsevää suhdetta (p = ≤ 0,05). Wangin ja muiden (2016) mukaan 
lisääntyneen ravinteisuuden aiheuttama lajiston tasaisuuden lasku alajuoksulle päin 
mentäessä, saattaisi aiheutua mm. asutuksen lisääntymisestä vuoren alarinteillä. Myös 
omassa tutkimuksessani kasvavat typpiarvot vaikuttivat lajiston tasaisuuteen negatiivisesti. 
Ainakin fosforin lisääntymisen on todettu yksipuolistavan levälajistoa (Elser et al. 2007) 
Stanishin ja muiden (2012) mukaan, virtauksen epäsäännöllisyydellä ja lajiston tasaisuudella 
oli unimodaalinen suhde. Virtauksen epäsäännöllisyydeltään keskimääräisessä joessa lajisto 
oli tasaisimmillaan, kun taas yksipuolistui virtauksen ollessa tasaista tai todella voimakkaasti 
epäsäännöllistä. 
Korkeuden ja lajiston tasaisuuden välillä todettiin erittäin merkitsevä tilastollinen suhde (p 
= 5,45e+07) Lepänjoella. Yleistetyn lineaarisen mallin mukaan korkeus selittää 59 prosenttia 
lajiston tasaisuuden vaihtelusta Lepänjoella. Käytännössä lajisto muuttuu 
monipuolisemmaksi mitä korkeammalle mennään. Wangin ja muiden (2016) tutkimuksessa 
saadut tulokset piilevien lajiston tasaisuuden ja korkeuden välisestä suhteesta erosivat paljon 
eri vuorten välillä, vaihdellen yksihuippuisen, nousevan ja laskevan muodon mukaan. 
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Kaikilla kuudella vuorella korkeuden ja lajiston tasaisuuden suhde oli tilastollisesti 
merkitsevä (p = ≤ 0,05). Norjan vuorilla lajiston tasaisuus sai yksihuippuisen muodon 
suhteessa korkeuteen, kun mm. Kiinan vuoristossa lajiston tasaisuuden ja korkeuden välinen 
suhde piilevillä oli nouseva. Tämän kaltainen vaihtelevuus eri tutkimuspurojen välillä 
korostaa paikallisten ympäristötekijöiden merkitystä lajiston tasaisuutta säätelevänä 
tekijänä. Myös omassa tutkimuksessani tulokset eri tutkimuspurojen välillä vaihtelivat eikä 
Kilpisjärven (p = 0,689) ja Helligskogin (p = 0,226) puroilla lajiston tasaisuuden ja 
korkeuden välillä ollut tilastollisesti merkitsevää suhdetta. Näin ollen pelkkä lämpötilan 
lasku korkeammalle mentäessä ei pysty selittämään lajiston tasaisuuden suhdetta korkeuteen 
piilevillä (Wang et al. 2016). 
Beren ja muiden (2013) Afrikan vuoristopuroista tehdyn tutkimuksen mukaan piilevien 
lajirunsaus ja lajiston tasaisuus vähenivät tilastollisesti merkitsevästi kaikilla kolmella 
tutkimuspurolla alajuoksulle mentäessä. Wangin ja muiden (2016) tulosten mukaan piilevien 
lajirunsaus ja lajiston tasaisuus korreloivat positiivisesti ja tilastollisesti merkitsevästi 
neljällä eri vuoristopurolla. Lepänjoella lajiston tasaisuus ja lajirunsaus oli myös suurinta 
yläjuoksulla ja väheni alajuoksulle mentäessä. Lajirunsaus on yleensä rajoittunutta korkeilla 
vuorilla johtuen äärimmäisen karuista ympäristöolosuhteista (Chapin & Körner 1995), mutta 
mm. Alpeilla tehdyn tutkimuksen mukaan koskemattomilla alpiinisilla alueilla sijaitsevat 
latvavedet ovat karuista ympäristöolosuhteista huolimatta usein runsaita biodiversiteetiltään 
ja voivat omata monipuolisen piilevälajiston suhteellisen pienillä alueilla, joka heijastelee 
niiden habitaattien suurta heterogeenisyyttä (Falasco et al. 2009). 
Tämä saattaa selittää myös omassa tutkimuksessani löydettyjä lajirunsausmalleja korkeuden 
ja lajiston tasaisuuden suhteen. Alemmilla korkeuksilla lajiston tasaisuuteen saattaa 
vaikuttaa jonkun lajin dominanssi yhteisössä, ei niinkään muiden lajien katoaminen. 
Esimerkiksi Hillebrand ja Sommer (2000) tutkiessaan rehevöitymistä, päättelivät että 
ravinteiden lisääminen aiheutti joidenkin lajien dominointia yhteisössä ja näin ollen laski 
lajiston tasaisuutta. Myös Wangin ja muiden (2016) mukaan kokonaisfosfori selitti parhaiten 
lajiston tasaisuutta kuudelta eri vuorelta. Lepänjoella kyse on tuskin kokonaisfosforin 
määrästä, sillä fosfori-arvot olivat niin alhaisia kaikkialla tutkimuspurojen 
näytteenottopaikoilla, ettei niitä voitu mitata. Vaikka typpiarvot olivat todella alhaisia 
(0,02−0,15 mg/l) koko gradientin matkalla, oli typen vaikutus lajiston tasaisuuteen 
negatiivinen. Tästä voisi aikaisempien tutkimusten perusteella päätellä, että ravinteiden 
runsastuminen saattaa lisätä lajiston yksipuolistumista. Toisaalta tulokseen luultavasti 
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vaikuttaa myös toiseksi alimman näytepisteen Tabellaria flocculosan dominointi, sillä 
kyseinen laji käsitti kaikista 300 lasketusta solusta 298. Myös Korholan ja muiden (1997) 
mukaan Tabellaria flocculosa oli ainoa laji heidän Fennoskandian järviä käsittelevässä 
tutkimuksessaan joka löytyi jokaisesta tutkimusjärvestä.  
Virtaushäiriöiden on aiemmin todettu vähentävän lajirunsautta kohtalaisesti, mutta vain 
päivien ajaksi (Biggs ja Smith 2002). Hillebrandin ja Sommerin (2000) mukaan lajiston 
diversiteetin lasku johtuu juuri muutaman lajin paremmasta kilpailukyvyistä kyseisissä 
ympäristöolosuhteissa. Mitatuista ympäristötekijöistä vain virtausnopeus kyseisellä 
näytteenottopaikalla (5,15 cm/s) poikkesi oleellisesti arvoiltaan muista Lepänjoella 
mitatuista ympäristötekijöiden arvoista. Hartin ja Finellin (1999) mukaan jo normaalia 
suurempi virtausnopeus lisää pohjan virtausolosuhteiden stressitilaa.  
9.3 Taksonominen erityisyys 
Tässä tutkimuksessa tutkittiin miten kolmen eri vuoristopuron korkeus vaikuttaa lajien 
taksonomiseen sukulaisuuteen. Lajien taksonomista sukulaisuutta tutkimalla voidaan saada 
uutta tietoa tekijöistä ja mekanismeista jotka muokkaavat paikallisia eliöyhteisöjä (Webb et 
al. 2002, Cavender-Bares et al. 2009, Wang et al. 2012). Karuissa ympäristöolosuhteissa 
paikallisen eliöyhteisön odotetaan olevan ennustettava ja ympäristöolosuhteiden oletetaan 
suodattavan pois lajit jotka eivät näissä olosuhteissa pärjää (Chase 2007). Arktisia ja 
alpiinisia ekosysteemeitä, joita voidaan kutsua karuiksi elinympäristöiksi, on maapallolla n. 
8 prosenttia (Chapin & Körber 1996).  
Mikrobeilla tehtyjen tutkimusten vähäisyyden takia ei myöskään voida todeta mikrobien 
lajirunsauden omaavan mitään tietynlaista säännönmukaisuutta korkeuden suhteen sillä 
aiemmissa mikrobeilla tehdyissä tutkimuksissa tulokset korkeuden vaikutuksista ovat olleet 
keskenään ristiriitaisia mm. (Bryant et al. 2008, Fierer et al. 2011, Lear et al. 2011, Wang et 
al. 2011, Wang et al. 2016). Omassa tutkimuksessani korkeus ei vaikuttanut merkitsevästi 
yhdelläkään tutkimuspurolla lajien taksonomiseen erityisyyteen (Lepänjoki p = 0,482, 
Helligskog p = 0,135 ja Kilpisjärvi p = 0,587). Suurin taksonominen erityisyys (100 ∆⁺) 
löydettiin toiseksi alimmalta näytteenottopaikalta Lepänjoelta. Näytteessä Tabellaria 
flocculosa dominoi niin että vain kaksi muuta solua jotka sattuivat kuulumaan vasta samaan 
luokkaan, vaikutti arvoon niin, että taksonominen erityisyys oli suurinta, vaikka tosiasiassa 
näytteessä oli 298 kpl yhtä lajia ja vain kaksi kpl muita lajeja.  
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Tutkitut korkeusgradientit eivät ylittäneet 1000m vertikaalista matkaa, vaan olivat 
Lepänjoella 805 m, Helligskogissa 482 m ja Kilpisjärvellä 402 m (Liite 2). Esimerkiksi 
Wangin ja muiden (2012) virtavesibakteereita käsitelleessä tutkimuksessa Kiinan 
vuoristosta kokonaisgradientti oli 2230 metriä. Lisäksi näytteet oli kerätty 1820−4050 
metrin korkuiselta gradientilta. Heidän tulostensa mukaan bakteerit olivat merkitsevästi 
taksonomisesti läheisempää sukua keskenään gradientin yläpäässä, kuin alempana. Tulosten 
mukaan tämä johtui karuista ympäristöolosuhteista, joka suodattaa pois lajit jotka eivät 
näissä olosuhteissa pärjää. Myös Bryantin ja muiden (2008) tutkimuksen mukaan bakteerit 
olivat koko gradientin matkalta fylogeneettisesti keskittyneitä, eli läheistä sukua keskenään. 
Tämä viittaa myös vahvaan ympäristön vaikutukseen, jossa lajit jotka eivät pärjää 
vallitsevissa olosuhteissa suodattuvat pois yhteisöstä. Omassa tutkimuksessa keskittymiä ei 
löytynyt, eikä korkeus näyttänyt vaikuttavan lajien taksonomiseen erityisyyteen 
tutkimuspuroilla. Tutkimuksessa käytettyjen tutkimuspurojen gradienttien lyhyt 
vertikaalinen matka on saattanut vaikuttaa siihen, ettei tilastollisesti merkitsevää 
taksonomista keskittymistä korkeuden ja piilevien lajirunsauden välillä löydetty. Bryantin ja 
muiden (2008) tutkimuksessa käytetty korkeusgradientti oli vertikaaliselta matkaltaan 920 
metriä. Varsinkin Helligskogin ja Kilpisjärven korkeusgradientit eivät vastaa vertikaaliselta 
matkaltaan aikaisemmissa tutkimuksissa käytettyjen korkeusgradientin matkaa, joten 
vertauksia tutkimusten välillä on hankalaa tehdä.  
Myöskään Fearerin ja muiden (2011) mukaan korkeus ei vaikuttanut merkitsevästi (p = 0,33) 
bakteerien fylogeneettiseen diversiteettiin, joten bakteerit eivät olleet fylogeneettisesti 
keskittyneempiä korkeuden kasvaessa. Eri mikro-organismien välillä todettujen 
lajirunsausmallien ristiriitaisuudesta johtuen voidaan pohtia onko jaottelu mikro-
organismien ja makro-organismien välillä ylipäätään perusteltua, kun monet mikro-
organismit eroavat toisistaan paljon mm. elinympäristönsä suhteen.  
9.4 Tulosten luotettavuustarkastelu 
Tutkimuksessa saatuihin tuloksiin voivat vaikuttaa aineiston keräämisessä tai analysoinnissa 
tapahtuneet virheet. Lajinmäärityksessä laskettiin 300 solua/ näyte, joka on vain otos 
näytteenottopaikan todellisesta lajimäärästä, ja on täten muistettava ettei se kata koko 
havaintopaikalla tavattavaa lajimäärää, joka varsinkin lajirunsaissa yhteisöissä saattaa johtaa 
todellisen lajirunsauden aliarvioimiseen. Vuoristoisilla alueilla ja karuissa 
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ympäristöolosuhteissa lajimäärän on kuitenkin aiemmin todettu olevan samankaltainen kuin 
tässä tutkimuksessa (mm. Falasco et al. 2009). Myös lajinmäärityksessä on saattanut sattua 
virheitä jotka voivat heijastua tutkimustuloksiin. Toisaalta yleisimmät lajit olivat 
suhteellisen helposti tunnistettavia, joten lajien runsaussuhteet tuskin muuttuivat 
merkittävästi jos virheitä tapahtui. Näytteistä ei standardin mukaan lasketa rikkinäisiä soluja 
ja varsinkin isommat piilevät olivat usein menneet rikki, mikä saattoi johtaa isompien lajien 
aliarvioimiseen näytteessä ja yli korostaa pienien lajien esiintymistä näytteessä.  
Näytteenotto pyrittiin tekemään suunnitelmien mukaan tasaisin välimatkoin koko gradientin 
matkalta, mutta alueen topografia vaikutti siihen, ettei kaikkia näytteitä voitu ottaa halutuilta 
paikoilta. Myöskin näytteenottopaikat jäivät tämän takia harvalukuisemmaksi kuin alun 
perin oli suunniteltu. Tutkimusjokien yläjuoksuilla purot olivat todella matalia ja kapeita, 
minkä vuoksi ei voida olla täysin varmoja että näytteenottokivet olivat olleet veden alla 
tarvittavat neljä viikkoa. Piileväyhteisössä lajit ovat saattaneet olla eri sukkessiovaiheissa tai 
altistuneita häiriötekijöille, mikä on voinut vaikuttaa lajien runsaussuhteisiin. Hieberin ja 
muiden (2001) mukaan jäätikkövesien eliöyhteisöjä rajoittaa valon vähäinen määrä talvella 
ja kesällä virtausnopeus, joten parhaat habitaattiolosuhteet pohjaleväyhteisöillä olisi 
keväällä tai myöhään syksyllä. Alueen ilmasto-olosuhteet kuitenkin määrittivät pitkälle 
näytteenottoajankohdan, joka oli elokuun puolivälissä. Heinäkuussa vesi olisi vielä voinut 
olla niin kylmää, ettei lajeja olisi löytynyt. 
Tutkimuksessa otettiin huomioon vain rajallinen määrä ympäristötekijöitä, joiden katsottiin 
olevan tärkeimpiä ympäristömuuttujia piilevätutkimuksessa. Käytetyissä tilastollisissa 
analyyseissä selittämättömän vaihtelun osuus on kuitenkin huomattavan suurta. Esimerkiksi 
kokonaisfosforia ei voitu määrittää sen vähäisen määrän vuoksi. Ravinteiden on kuitenkin 
aiemmissa tutkimuksissa todettu olevan merkitsevä tekijä piilevälajistoa kasvattavana 
tekijänä mm. (Heino et al. 2010, Gudmundsdottir et al. 2012, Schneider et al. 2013). 
Kokonaishappea ei saatu mitattua vedestä luotettavasti, mutta on oletettavaa, ettei vedessä 
olevan kokonaishapen määrä vaihtele oleellisesti gradientin matkalla. Muita veden 
kemiallisia tekijöitä ei otettu tutkimuksessa huomioon tutkimuksen resurssien takia, vaikka 
ne saattavat olla tärkeitä tekijöitä piileväyhteisöille (Weckström et al. 1997, Jüttner et al. 
2010). Tutkimuksessa tarkasteltiin pelkästään paikallisia abioottisia ympäristötekijöitä ja 
bioottiset interaktiot kuten lajien välinen kilpailu ja laidunnus jätettiin huomioimatta, vaikka 
niillä saattaa olla tärkeä merkitys piileväyhteisön muokkautumisessa. Toisaalta myös Wang 
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ja muut (2016) käyttivät samoja ympäristömuuttujia omassa tutkimuksessaan kuin tässä 
tutkimuksessa mitatut ympäristömuuttujat.  
Yleistetyissä lineaarisissa malleissa otettiin osaltaan huomioon toisen asteen selittävät 
termit, mutta korkeamman asteen termejä tai tekijöiden välisiä yhteisvaikutuksia ei 
huomioitu. Yleistettyjä additiivisia malleja (GAM) ei myöskään käytetty, sillä GLM-mallien 
toisen asteen termien mukaan muuttujien väliset suhteet olivat kuitenkin lineaarisia. 
Ympäristömuuttujien väliset voimakkaat korrelaatiot varmistettiin parittaisilla 
korrelaatiotesteillä. Muuttujien välisiä kollineaarisuuksia ei tässä tutkimuksessa huomioitu, 
vaikka niillä saattoi olla vaikutusta yleistetyistä lineaarisista malleista saatuihin tuloksiin.  
Mikro-organismeilla tehdyt lajirunsaustutkimukset korkeusgradienteilta (Bryant et al. 2008, 
Fierer et al. 2011, Wang et al. 2011, Wang et al. 2012, Wang et al. 2016) ovat harvinaisia 
verrattuna makro-organismeilla tehtyihin lajirunsaustutkimuksiin (Rahbek 1995, Samson et 
al 1997, Brown 2001, Lomolino 2001, Jones et al. 2003, McCain 2005, Bryant et al. 2008, 
Gill et al. 2013). Tutkimuksessa on käytetty myös makro-organismeilla tehtyjä 
lajirunsaustutkimuksia mikro-organismeilla tehtyjen tutkimusten puutteen takia. 
Korkeusgradienteilta havaitut lajirunsausmallit poikkeavat jo eri makro-organismien välillä 
suurestikin toisistaan joten vertailu mikro-organismien ja makro-organismien ei sinänsä ole 
perusteltua. Myöskin eri mikro-organismit kuten terrestrisessä ympäristössä elävät 
maaperäbakteerit ja akvaattisissa ympäristöissä elävät piilevälajit eroavat toisistaan paitsi 
elinympäristöltään myös ekologisilta vaatimuksiltaan. Siksi ei voida vetää yleistettyjä 
johtopäätöksiä mikro-organismien lajirunsauksista korkeusgradienteilta. Tutkimus 
toteutettiin pienellä paikallisella alueella ja rajallisilla havaintopaikoilla, mikä on otettava 
huomioon tulosten yleistettävyydessä. 
9.5 Jatkotutkimustarve 
Piilevillä korkeusgradienteilta tehtyjen lajirunsaustutkimusten (mm. Jüttner et al. 2010) 
vähäisyys yllätti ja vaikeutti tutkimustulosten vertailua muihin tutkimuksiin. Muillakin 
mikro-organismeilla tehdyt tutkimukset korkeusgradienteilta olivat vähäisiä (Bryant et al. 
2008, Bere et al. 2013). Vertailun kannalta olisi tärkeää että saman eliöryhmän sisällä 
tehtäisiin lisää tutkimuksia. Tulevaisuudessa piilevillä voitaisiin tehdä 
lajirunsaustutkimuksia tarpeeksi pitkältä korkeusgradientilta, jotta mitattavien 
ympäristötekijöiden vaihtelu olisi merkitsevää ja vaikutus lajirunsauksiin saataisiin 
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paremmin esille. Tutkimuksessa esiintyneen korkean selittämättömän vaihtelun vuoksi olisi 
tärkeää huomioida myös muut tekijät (veden kemialliset ja fysikaaliset tekijät ja bioottiset 
interaktiot) joilla saattaisi olla vaikutusta piilevien lajirunsauteen. 
 Jyrkillä ilmastollisilla gradientilla sijaitsevat, varsinkin lähellä puurajaa tai suuria 
vaihettumisvyöhykkeitä lähellä olevat ympäristöt omaavat usein ääriolosuhteet, jotka ovat 
kaikkein herkimpiä ilmastonmuutokselle. (Weckström et al.1997). Tällaisilla alueilla 
pienimpienkin ilmastollisten muutosten on arvioitu aiheuttavan muutoksia alueen eliöstössä 
(MacDonald et al. 1993). Tämän takia tutkimusta tulisi jatkaa ja lisätä juuri arktisilla alueilla. 
Piilevien käyttö biodiversiteettitutkimuksessa on helppoa ja korkeusgradienteilta saatujen 
piilevien lajirunsaus- ja lajiston kokoonpanon tuloksia voitaisiin hyödyntää kun arvioidaan 
lajien levinneisyysalueita ja arktisten lajien selviytymistä lämpenevissä olosuhteissa.  
10. Johtopäätökset  
 
1. Miten piilevien lajirunsaus ja lajiston tasaisuus muuttuu korkeuden funktiona? 
Lajirunsauden ja lajiston tasaisuuden välinen suhde korkeuteen vaihteli tutkimuspuroittain 
huomattavasti. Vastoin odotuksia yleistetyn lineaarisen mallin mukaan Lepänjoella 
lajirunsaus (p = 0,03) ja lajiston tasaisuus (p = 5,45e+07) kasvoivat positiivisesti korkeuden 
funktiona. Mallin mukaan korkeus selitti lajiston tasaisuutta 59 prosenttia. Muilla 
tutkimuspuroilla korkeus ei vaikuttanut merkitsevästi lajirunsauteen tai lajiston tasaisuuteen. 
Helligskogin purolla korkeuden vaikutus lajirunsauteen oli heikosti negatiivinen ja 
lineaarinen. Kilpisjärvellä korkeuden ja lajirunsauden välinen suhde taas sai lievästi 
unimodaalisen mallin lajirunsauden notkahtaessa keskikorkeuksilla. Lajiston tasaisuuden ja 
korkeuden väliseen suhteeseen Lepänjoella saattoi vaikuttaa Tabellaria flocculosan 
dominointi alajuoksulla. Tulosten vaihtelevuudesta voidaan päätellä että myös muut tekijät 
kuin korkeus vaikuttavat piilevien lajirunsauteen ja lajiston tasaisuuteen korkeusgradientilla.  
2. Mitkä ympäristötekijät vaikuttavat lajirunsauden ja lajiston tasaisuuden vaihteluun?  
Lajirunsautta selitti tutkituista ympäristötekijöistä yleistetyn lineaarisen mallin mukaan 
parhaiten veden pH, uoman syvyys, sähkönjohtavuus ja korkeus (Kuva 17). Uoman syvyys 
takaa piilevälajistolle vakaammat olosuhteet, minkä takia lajirunsaus oli suurempaa 
syvemmässä uomassa. Veden pH ja uoman syvyys korreloivat keskenään positiivisesti ja 
koska pH ja lajirunsaus korreloivat myös voimakkaasti voidaan olettaa että syvyyden 
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merkitys lajirunsaudelle johtuu osittain veden pH: n kasvavasta arvosta joka on monelle 
piilevälajille suotuisampi elinympäristö kuin happamammat pH-arvot omaavat virtavedet. 
Korkeus luultavasti vaikuttaa lajirunsauteen myös kallioperän geologiassa tapahtuvien 
muutosten kautta gradientin pituussuunnassa, minkä takia veden pH:lla ja 
sähkönjohtavuudella saattoi olla tilastollisesti merkitsevä korrelaatio korkeuden kanssa. 
Lajiston tasaisuutta selitti parhaiten kokonaistyppi ja veden lämpötila. Typen lisääntyessä 
lajiston tasaisuus laski, josta voidaan päätellä että ravinnepitoisuuden nousu saattaa 
yksipuolistaa piilevälajistoa.  
 
Kuva 17. Rakenneyhtälömalli ympäristötekijöiden vaikutuksesta piilevien lajirunsauteen. 
Tärkeimmät lajirunsauteen vaikuttavat tekijät piilevien lajirunsauteen tämän tutkimuksen mukaan 
olivat pH, uoman syvyys, sähkönjohtavuus ja korkeus. Mallista voidaan nähdä ympäristötekijöiden 
monialaiset vaikutukset toisiinsa ja sitä kautta piilevien lajirunsauteen. Katkoviiva kuvaa 
ympäristömuuttujien välisiä korrelaatioita ja nuolet taas muuttujien välisiä kausaalisia suhteita. 
Vahvemmat nuolien ääriviivat kuvaavat vahvempaa kausaalista vaikutusta lajirunsauteen. 
Vaikutuksen suunta on merkitty sulkuihin nuolien ja katkoviivojen viereen. 
3. Ovatko korkeammalla kasvavat yhteisöt fylogeneettisesti keskittyneempiä, eli lajit 
ovat läheisiä sukulaisia keskenään? 
Tutkimuksen mukaan korkeammalla kasvavat piileväyhteisöt eivät olleet fylogeneettisesti 
keskittyneitä keskenään, vaan olivat taksonomiselta erityisyydeltään keskimääräisesti 85−90 
∆⁺, kun 100 ∆⁺ tarkoittaa että lajit olisivat mahdollisimman kaukaista sukua keskenään. 
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Myöskään tutkimuspuroittain tehdyt taksonomisen erityisyyden ja korkeuden väliset 
lineaariset mallit eivät olleet tilastollisesti merkitseviä. Täten myös deterministisen 
ekolokeroteorian mukainen hypoteesi, jossa karut ympäristöolosuhteet suodattaisivat pois 
lajit jotka eivät niissä olosuhteissa pärjää, ei päde tässä tutkimuksessa. Tutkimuksessa 
käytettyjen tutkimuspurojen gradienttien lyhyt vertikaalinen matka on saattanut vaikuttaa 
siihen, ettei tilastollisesti merkitsevää taksonomista keskittymistä korkeuden ja piilevien 
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Liite 1. Taulukko yleisimmistä lajeista tutkimuspuroilla ja niiden prosentuaaliset osuudet 
kaikista näytteenottopisteiden lajeista. Mukaan on laskettu lajit joiden prosentuaalinen 
osuus kaikista lasketuista solumääristä oli yli 1 %. Yhdessä nämä yleisimmät lajit käsittivät 



























Lepanjoki 32 826  8.6 6.91  72 452.7 25.4  4              0 0.1582 0.04 
Lepanjoki 33 782 8.9   6.90 73.2 514.6 18.7  9 0   0.636 0.04 
Lepanjoki 16 700   10.5 6.74  34.4 403.2  10 1 0   0.10 0.05 
Lepanjoki 22 662 9.7  5.14 57.1 304.3 6.3 1 0  1.1582 0.02 
Lepanjoki 16 623  10.5 5.03  51.7 520.2  8.1 1 0   0.616 0.02 
Lepanjoki 20 579  9.8  5.35 115 924.8 10.0   1 0   0.1242 0.05 
Lepanjoki 20 539 9.6 5.66 102 365.2 9.4  2               0 2.1582 0.1 
Lepanjoki 26 480 10.4  6.35 153 456.5  10 2               0  0.1868 0.04 
Lepanjoki 29 375 8 7.26 154 495.4 8.1 2 10  0.2494 0.02 
Lepanjoki 24 338 8.4 6.66 153 363.2 9.4 1.5 5 3.1582 0.03 
Lepanjoki 31 306 8.9 6.56 153 409.7 12.3 1.5 5  0.3120 0.02 
Lepanjoki 31 272 8.9 6.37 151 166.7 27.8 1 10  0.3746 0.02 
Lepanjoki 30 251 8.4 6.58 63.9 358 22.3 7 10 4.1582 0.04 
Lepanjoki 33 232 8.5 6.6 57.8 321.3 25.5 4 10  0.4372 0.04 
Lepanjoki 9 174 10.5 5.91 26.4 251.7 11 1.5 10  0.4998 0.05 
Lepanjoki 3 104 10.2 6.21 26.2 427.2 9.6 2 10 5.1582 0.07 
Lepanjoki 16 21 9.7 5.93 61.1 567 15.1 8 0  0.5624 0.15 
Helligskogen 26 807 10.5 6.84 16.6 914 17 3 0 0.495 0.08 
Helligskogen 22 772 7.8 7.8 26.3 725.1 18.8 7 0 0.327 0.07 
Helligskogen 23 732 7.8 6.69 26.2 688.8 21.3 4 0 0.482 0.07 
Helligskogen 20 698 7.8 6.76 26.3 551.2 11.4 4 0 0.281 0.06 
Helligskogen 28 679 8.1 6.56 31.2 1558 8.6 1.5 0 0.053 0.1 
Helligskogen 18 628 7.5 6.73 26.4 928.6 13.7 7 0 0.374 0.07 
Helligskogen 22 579 7.5 6.76 26.5 526 17.9 5 0 0.099 0.07 
Helligskogen 23 544 7.6 6.84 26.5 720 12.2 3 0 0.668 0.07 
Helligskogen 23 530 7.7 6.88 26.5 583.9 14.2 5 0 0.409 0.07 
Helligskogen 28 459 7.3 6.95 26.9 311.9 8 7 0 0.1 0.07 
Helligskogen 30 437 7.4 6.81 26.9 1235 31 3 0 0.261 0.07 
Helligskogen 17 403 7.6 6.94 26.9 851.2 15.8 12 0 0.128 0.07 
Helligskogen 28 372 7.8 6.82 26.8 610.3 16.6 7 0 0.467 0.07 
Helligskogen 27 348 8.4 6.99 26.7 533 14.6 4 0 0.572 0.07 
Helligskogen 27 325 8.8 7.01 26.7 499.1 14.1 3 0 0.371 0.07 
Kilpisjarvi 36 877 8.4 7.05 24.8 887.9 23.2 1 0 0.1 0.13 
Kilpisjarvi 34 837 6.9 6.79 26.1 1379 20.7 1.5 0 0.171 0.06 
Kilpisjarvi 30 798 8.2 7.09 25.1 868.6 15 1.5 0 0.174 0.06 
Kilpisjarvi 29 764 8.5 6.98 24.2 789.9 19.7 2.5 0 0.158 0.07 
Kilpisjarvi 21 714 8.9 7.03 24 685.2 23.9 3 0 0.282 0.06 
Kilpisjarvi 34 674 9.6 6.97 24 1097 16.1 5 0 0.259 0.06 
Kilpisjarvi 33 635 10.2 7.2 24.1 582.6 19.7 2 10 0.416 0.06 
Kilpisjarvi 31 605 10.7 7.05 23.9 636.3 16.5 1.5 5 0.526 0.07 
Kilpisjarvi 27 576 10.3 7.32 28.6 693.5 24 12 0 0.235 0.07 
Kilpisjarvi 33 545 10.6 7.36 28.6 1191 28.2 5 5 0.253 0.07 
Kilpisjarvi 36 510 10.8 7.1 28.9 898.5 27.6 4 0 0.405 0.07 
Kilpisjarvi 33 476 10.3 7.05 30.1 3952 25.1 8 0 0.114 0.12 
 
